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Bevezetés

Az utédgondozds az egyik legvéltozatosabb szocidlis viselkedés az éllatvilagban (Clutton-Brock, 1991;
Kosztoldnyi és Székely, 2002a; Royle és mtsai., 2012). Nagy fokud valtozatossdgot mutat a sziil6k 4dltal
nyujtott gondozds formdja és komplexitdsa, a gondozds nemenkénti idStartama és idGzitése, valamint a
gondozdshoz kapcsolddd adaptaciok (Clutton-Brock, 1991; McGraw és mtsai., 2010). Fontos, hogy ez
a véltozatossdg nem csak nagyobb rendszertani egységek kozott allhat fenn, hanem populécidk, és akar
egyedek kozott is (Kosztolanyi és Székely, 2002a). Az utédgondozasban megfigyelhetS véltozatossdg mar
régéta foglalkoztatja az evolicidbioldgusokat, és példaul Darwin (1871) igy gondolta, hogy az utédgon-
doz¢ viselkedés lehet a komplex szocidlis viselkedések alapja.

Utédgondozasnak tekintiink barmely olyan jelleget, amely noveli az utddok fitneszét, €s valdszindleg
vagy ezért a funkcidért alakult ki és/vagy jelenleg ezért a funkcidéért marad fenn (Smiseth és mtsai., 2012).
Az utédgondozis a fizioldgiai és viselkedési adaptéciok széles skaldjat foglalja magdban (Clutton-Brock,
1991; Royle és mtsai., 2012; Wilson, 1975), és leggyakrabban a nGstényeknél figyelhet§ meg, ami kii-
Iondsen igaz az emlGsokre (Kleiman és Malcolm, 1981) és a gerinctelenekre (Suzuki, 2013; Tallamy és
Wood, 1986; Zeh és Smith, 1985). Az utédok kétsziilgs gondozdsa azonban a taxonok széles korében eld-
fordul, példdul a rovarok, halak, kétéltiek és emlGsok kozott is (Clutton-Brock, 1991; McGraw és mtsai.,
2010; Steinegger és Taborsky, 2007; Tallamy, 1999; Wells, 2007), és bizonyos csoportokban, példaul a
madarakndl ez a jellemzé6 utédgondozasi forma (Cockburn, 2006; Reynolds és mtsai., 2002). Azonban
a kétsziilds gondozds nem jelenti azt, hogy a himek és néstények egyenl&en osztoznak a gondozdsi fel-
adatokon, hanem sokszor az egyik nem, dltaldban a ndstény, tobbet fektet be (Kokko és Jennions, 2012;
Royle és mtsai., 2016).

A kétsziilgs utédgondozds két, dltaldban nem rokon egyed kozotti kooperacié leggyakoribb formdja
az allatok és az emberek szocidlis viselkedésében (Alexander, 1974; Maynard Smith, 1982; McNamara
és Leimar, 2020). A sziil6k kozotti kooperdcion a sziil6k kozotti kélcsondsen eldnyos, a szaporoddsi si-
ker maximalizalasat célzo interakciot értjiik (Bourke, 2011; No€, 2006). Ha a sziil6k kooperalnak, azzal
novelhetik az utédaik tilélését, mig ha csokkentik a gondozasuk mértékét, azzal erSforrasaikat a tilélésre
é&s késdbbi szaporoddsra fordithatjdk (Houston és mtsai., 2005; Kvarnemo, 2010; Trivers, 1972). Ezért
az utédgondozds alatti egylittmikodés magdban hordozza a konfliktus lehet§ségét is (Arnqvist és Rowe,
2005; Houston és mtsai., 2005; Lessells, 1999; Trivers, 1972): a sziil6k a gondozas koltségeit egyedileg
fizetik, mig mindkét bioldgiai sziil§ osztozik a gondozas hasznan a tiléls utédokon keresztiil. A gondozds
jelentds energia-, id6- és tilélési koltségekkel jarhat, amelyek végsd soron a sziil§ jovébeni reproduktiv
kimenetét csokkentik (Alonso-Alvarez és Velando, 2012; Santos és Nakagawa, 2012). Az a sziil§, amelyik
nem gondozza utédait Gjraparosodhat €s magasabb szaporodasi sikert érhet el, amig parjanak heteket kell-
het eltdltenie az utédok egyediili nevelésével azok 6nalléva valdsukig, ami csokkend tiléléssel és/vagy

elszalasztott parzasi lehetGségekkel jarhat (Houston és mtsai., 2005; Székely és mtsai., 1996). Ezért a



1. Bevezetés

kétsziilds gondozds a kozjavak jatékdra emlékeztet, és mindkét sziilének megvan a kisértése arra, hogy
kihaszndlja a mésik fél befektetéseit (Houston és mtsai., 2005; Rankin és mtsai., 2007).

Az allatok valtozatos médon alkalmazkodtak a konfliktus és a kooperacié egyensilyanak megterem-
téséhez az utédgondozds sordn, amint azt a kiilonboz§ rovar, hal, béka, madar €s emlds fajok véltozatos
utédgondozé viselkedése is tanudsitja (Clutton-Brock, 1991; Duellman, 1992; McGraw és mtsai., 2010;
Reynolds és mtsai., 2002; Tallamy, 1999), és jelentSs elméleti irodalom foglalkozik a kétsziil§s utédgon-
dozas kialakulasaval €s fennmaradasaval (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 egyontetien azt prediktdljdk, hogy ha a kétsziil6s gondozds
jelentSsen javitja az utédok kondicidjét és tilélését az egysziilGs gondozdshoz képest, akkor kétsziilGs
gondozds kialakuldsa varhato.

A kétsziilos utédgondozés kialakuldsat befolydsold okolégiai és szocidlis tényezdk meghatirozasa
évtizedek ota a kutatdsok egyik fontos célkittizése (Jennions és Kokko, 2010; Kvarnemo, 2010; Lack,
1968; McGraw és mtsai., 2010; Trivers, 1972; Wilson, 1975). Egy régéta fenndll6 hipotézis azt javasol-
ja, hogy a kétsziilGs gondozas elengedhetetlen lehet, ha a fizikai kdrnyezet zord és baratsagtalan, és igy
Iényegesen eltér a fejlédé embrié szaméra optimélis kornyezettSl, és ezért kihivasokat allit a sziilékkel
szemben az utédok nevelésében és védelmezésében (,,zord kornyezet hipotézis™, ,harsh environment hy-
pothesis”, Carey, 2002; Jones és mtsai., 2002; Lack, 1968; Moss és Moore, 2021; Wilson, 1975). Extrém
idGjarasi viszonyok, tdplalékhiany, intenziv kompeticid, a tojasok dehidratacidja és az utédokat fenyegetd
nagy predécids veszély fokozottabb kétsziils gondozasra szelektalhat (Amat és mtsai., 1999a; Brown és
mtsai., 2010; Kosztoldnyi és mtsai., 2006; Wynne-Edwards, 1998). Tovdbba az egyedek ivarspecifikus
specializdloddsa bizonyos sziil6i feladatokra (,,task specialization™) ugyancsak a kétsziilds gondozds ki-
alakuldsat segitheti el§: ha az egyik sziil§ csak a gondozasi feladatok egy részét tudja ellatni (pl. etetés
vagy védelem), akkor mindkét sziilére sziikség lehet az utédok sikeres felneveléséhez (Barta és mtsai.,
2014; Henshaw és mtsai., 2019; Lessells, 2012; Walling és mtsai., 2008).

A sziil6k kozotti konfliktus felolddsdnak egyik formdja az utédok dezertéldsa, azaz a még nem fiig-
getlen utédok gondozasdnak felhagydsa az egyik vagy akar mindkét sziil§ altal (Székely és mtsai., 1996).
Ha a gondozés relativ koltségei magasak, és igy meghaladjidk a gondozds lehetséges hasznait, akkor a
szlilének elényos lehet, ha felhagy a gondozds minden formdjdval és elhagyja az utédait, ami lehetSvé te-
heti szdmdra, hogy tobb id6t és energiét forditson a jovébeni szaporoddsi kisérletekre (Keenleyside, 1983;
Korpimaki és mtsai., 2011; McNamara és mtsai., 2000; Owens, 2002; Székely és mtsai., 1996). Lényeges,
hogy a dezertélds nyeresége az elhagyott partner viselkedésétdl €s az elhagyott utédra harul6 koltségek-
tdl is fiigg (Houston és mtsai., 2005; van Dijk és mtsai., 2007), hiszen ha az egyediil maradt sziil6 nem
kompenzdlja (vagy nem tudja kompenzdlni) a masik sziil§ hidnyét, az utédok novekedése és tilélése kart
szenvedhet (Klug és mtsai., 2012; Lehtonen és mtsai., 2011; Pilakouta és mtsai., 2018).

A kétsziilGs, a csak him €s a csak ndstény gondozds evolicids sokféleségének megértése tobb szem-
pontbdl is fontos. Egyrészt a koltésegek €s hasznok révén az utdédgondozds hatdssal van a fajok életmenet-
evoldcidjara (Roff, 2002). Masrészt az utédgondozas mintazata befolydsolja a nemi szerepeket és a szexu-
alis szelekcidt (Clutton-Brock és Parker, 1992; Fromhage és Jennions, 2016), valamint a szexudlis konf-
liktus mértékét (Lessells, 2012; McNamara és Wolf, 2015), és ezért jelentSs hatdssal lehet a szaporodasi
rendszerek evoldcidjdra (Reynolds, 1996). Tovabba az utédgondozas sok fajndl fontos meghatdrozdja a re-
produktiv sikernek, igy alapvetSen befolydsolhatja a populaciédinamikat és a populaciok életképességét
(Holman és Kokko, 2013).



Celkitiizesek és az értekezeés felépitése

Az értekezésben a nemek parzdsi és utdédgondozé viselkedését és a sziilGk kozotti kooperaciot és konflik-
tust befolydsol6 tényezdSk hatdsat vizsgalom terepi megfigyelések €s kisérletek sorozataval két kiilonb6z8
modellrendszert haszndlva: egy kis méreti partimadarat, a széki lilét (Charadrius alexandrinus és kozeli
rokon fajokat) és egy feltételezetten kétsziilGs utédgondozassal rendelkezd bogarfajt, a nagyfeji csajkot
(Lethrus apterus).

E két rendszer kiilonb6z6 okokbdl igen megfelels a vizsgalt kérdések megvalaszolasara. Egyrészt a
sz€ki lile rendkiviil valtozatos parzasi és utédgondozé viselkedéssel rendelkezik akar egy populacién
beliil is (14sd a 3.1. szakaszt), tehdt varhatéan ebben a fajban az egyedek rendelkeznek azzal a képes-
séggel, hogy az utédgondozissal dsszefliggd koltségek és hasznok megvéltozdsira reagdljanak, és igy
az azokra adott valasz vizsgélhat6 (Kosztolanyi €s Székely, 2002a). Masrészt a nagyfeji csajko az egyik
gyakran idézett példdja a kétsziilGs utédgondozasnak €s a sziilGi szerepekre valo specializdléddsnak a ge-
rinctelenekben (lasd a 3.2. szakaszt), igy megfelelS alany lehet a sziili kooperacié és a szerepekre valé
specializdlodds kozotti kapesolat vizsgdlatdhoz (Barta és mtsai., 2014).

A két modellrendszer és a mddszerek rovid bemutatdsa utdn az értekezés hdrom részre tagoldodik. Az
elsd részben a lile sziil6k kozotti munkamegosztast és annak abiotikus faktoroktdl (hdmérséklet, napsu-
garzas) valo fliggését vizsgdlom a kétsziilGs kotlds sordn. A kotlds a madarak leggyakoribb utédgondozasi
form4ja és szinte minden maddarfajndl elengedhetetlen a sikeres szaporoddshoz (Deeming, 2002; Székely
és mtsai., 2013). A tojasok kotldsaval a sziil6k a tojasok hdmérsékletét az embriondlis fejlédéshez optima-
lis h6mérséklet kozelében tartjdk azdltal, hogy a tojasokat forgatjak és hideg, illetve meleg koriilmények
kozott melegitik, illetve hitik a tojasokat, tovdbbd a kotld sziil§ védeni tudja a fészekaljat a potencidlis
ragadozoktdl (Deeming, 2002; Ligon, 1999). A kotlds azonban jelentSs koltségekkel jar: id6- és energia-
igényes, tovabba a kotl6 sziil§ maga is ragadozo dldozatava valhat (Amat és Masero, 2004b; Reid és mtsai.,
2002a). A kotlds egymads kozotti megosztasaval a sziil6k csokkenthetik az id6-, energiakoltségeiket és a
predacids kockdzatot (Deeming, 2002).

ElGszor azt vizsgéljuk, hogy egy extrém meleg kornyezetben €16 populdcidban hogyan hat a hGmér-
séklet a nemek napi kotlasi mintazatara (4. fejezet). Majd egy hasonléan meleg kdrnyezetben €16 popu-
lacioban vizsgdljuk megfigyeléssel és kisérlettel a fészek arnyékot adé novényzettakardsanak hatdsét a
szU16i munkamegosztisra (5. fejezet). A harmadik bemutatott munkdban (6. fejezet) kisérletesen vizs-
géljuk, hogy a fészek hdmérsékleti viszonyainak megvéltoztatdsa hogyan befolydsolja a sziilk kozotti
egyezkedést a munkamegosztasrol. Majd multipopulaciés szinten vizsgdljuk a h6mérsékletnek, illetve a
hémérséklet valtozékonysdgdnak a hatdsat a kotldsi munkamegosztasra 10 populdcié kotldsi adatait (7.
fejezet), illetve 36 populdci6 befogdsi adatait (8. fejezet) haszndlva. Ebben az ut6bbi vizsgédlatban a kli-
mavaltozds lehetséges hatdsait is vizsgdljuk a sziil6i kooperaciora.

A madsodik részben a kelés utdni fiokanevelési idGszakra koncentralok €s azt vizsgdlom, hogy milyen
tényezdk befolyasoljak az utéddezertalast, ami a sz€éki liléknél gyakori viselkedés (lasd a 3.1. szakaszt).
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Els6ként egy terepi adatokra épiil6 demografiai modell segitségével arra keressiik a vdlaszt, hogy mi lehet
az oka a gyakoribb tojo dezertdldsnak a széki lilénél (9. fejezet). Majd megvizsgéljuk, hogy mi a funkciéja
a csaladok fidkanevel§ él6helyek kdzotti mozgasanak, ami befolyésolja a dezertalas valészintiségét, és igy
a gondozdsi mintdzatokat (10. fejezet). A partimadarak fickagondozasardl és utéddezertdlasardl rendel-
kezésre 4ll6 egyik legrészletesebb adatsor segitségével vizsgdljuk az utéddezertdlds koltségeit és hasznait
(11. fejezet). Majd az utéddezertdlds fizioldgiai hatterét vizsgaljuk, és elemezziik két olyan hormon, a
prolaktin és kortikoszteron szintjét és valtozasat stressz hatdsara, amelyek a tilélés és a szaporodas kozot-
ti trade-off™ feltételezett hormondlis szabdlyozdi, és igy szerepiik lehet az utédelhagyds szabédlyozasdban
(12. fejezet).

A harmadik részben a nagyfejli csajké parzasi és utddgondozési rendszerét vizsgdlom. ElsSként egy
meglepd eredményt mutatok be, ahol azt taldltuk, hogy a nagyfeji csajkok utédgondozé rendszerében a
himek szerepe eltér az irodalmi adatoktél (13. fejezet). Majd kisérletesen vizsgdljuk két olyan szocidlis
tényezd (a felndttkori ivarardny és az egyedsir(iség) hatdsat az utdédgondozisra és a szaporoddsi sikerre,
amelyeket gyakran hoznak 6sszefiiggésbe az utédgondozasi mintdzatok véltozatossdgdval (14. fejezet). A
nagyfeji csajké egyedek testmérete igen nagy valtozatossdgot mutat, igy felmeriilhet, hogy a kiilonb6z8
méretd himek kiilonboz8 parzasi taktikdkat alkalmaznak (Taborsky és mtsai., 2008). Ezért a harmadik
vizsgélatban a kis és nagy méretd betolakoddk sikerességét hasonlitjuk Ossze rezidens-betolakodé 6ssze-
csapdsokban a csajkok fold alatti fészkének bejaratdndl (15. fejezet). Mig a negyedik vizsgalat a kiilonboz8
méretd himek pre- és posztkopulaciés befektetésének aranyat vizsgalja (16. fejezet). Végiil a nemek és a
kiilonboz6 méreti egyedek szaporodasi befektetése €s immunvalasza kozotti kapcsolatokat mutatom be
(17. fejezet).

A bemutatott vizsgdlatok természetesen csapatmunkdk eredményei, ezért az eredmények bemutatdsa-
ndl tobbes szam els§ személyt hasznidlok. Azonban mindegyik fejezet esetében részt vettem a vizsgalat
megtervezésében és a publikicié elkészitésében. A vizsgilatok nagy részében jelentls szerepem volt a

terepi adatgy(jtésben, és az adatok elemzését vagy én végeztem, vagy az a kdzremikodésemmel tortént.

*Magyarra éltaldban csereviszonyként (Pdsztor és Oborny, 2007) forditjak. Kevésbé elterjedt, de a valtozdok kozotti ,.elkeriilhe-
tetlen” negativ kapcsolatot taldn jobban leiré forditdsa a kényszerkompromisszum (Szentesi és mtsai., 2023).
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3.1. A széki lile parzasi rendszere és utodgondozo viselkedése

A széki lile (Charadrius alexandrinus, de 1lasd alabb) egy kis méretd (testtomege 40-45 g), f6ldon fész-
keld parimadér (Charadriiformes: Charadriidae). Az észak-amerikai testvérfajaval (Charadrius nivosus,
amelyet sokdig csak alfajnak tekintettek, Kiipper és mtsai., 2009) egyiitt kozmopolita elterjedési és az
Antarktisz és Ausztrilia kivételével minden kontinensen kolt (Piersma és Wiersma, 1996). Megtaldlhat6
mind mérsékelt 6vi, mind szubtrépusi teriileteken tengerpartokon, szikeseken, séleparlékon vagy félsi-
vatagos teriileteken. A sz€ki lilék a koltési idGszakban dltaldban hatdrozott ivari dimorfizmust mutatnak
(Cramp és Simmons, 1983), amely lehetdvé teszi a nemek azonositdsat a terepen vagy a kotlo sziilkrél
késziilt képek alapjan: az adult himek fekete szemcsikokkal, fekete homlokcsikkal és nem teljes fekete
mellsdvokkal rendelkeznek, mig ezek a részek faké barndk az adult tojoknal. Mivel nyilt, novényzettel ke-
véssé boritott teriileteken fészkel és neveli fiok4it, a sziildk és fidkdik viselkedése konnyen megfigyelhetd
és a kireplilési siker becsiilhetd.

Tojasait a foldre, egy sekély fészekcsészébe rakja, amely ndvényi szdlakkal, kavicsokkal, puhatestd-
ek héjaval és algdval van ritkdsan kitoltve, amelyek szigetelGanyagként szolgdlhatnak (Amat és mtsai.,
1999b; Purdue, 1976; Szentirmai és Székely, 2002). Fészekalja 4ltaldban hdrom tojasbdl all (Székely és
mtsai., 1994), és a tojasok 24-26 napi kotlds utdn kelnek ki (Kosztoldnyi és mtsai., 2009; Piersma és Wiers-
ma, 1996). Mindkét sziil§ részt vesz a kotlasban, és a nemek jellegzetes napi kotldsi mintdzatot mutatnak:
a tojok dltalaban nappal kotlanak, mig a himek éjszaka (Fraga és Amat, 1996; Kosztolanyi és Székely,
2002b), de a pontos mintdzat populdcionként eltérd (7. fejezet). Valdszind, hogy ennek a véltozatossdg-
nak egy része a kornyezeti hdmérséklettel fiigg 0ssze, mivel a melegebb teriileteken a fészkeket szinte
folyamatosan kotoljak a déli 6rakban (4. fejezet), és a jelek szerint a sziil6knek nehézséget okoz hosszabb
ideig a fészken iilni, feltehetGen a tilmelegedés kockdzata miatt (Amat és Masero, 2004a). Mivel olyan
teriileteken is kolt, ahol a talaj h6mérséklete meghaladhatja a 60 °C-t, és mivel a fészkek elhelyezkedése
véltozatossdgot mutat a fészek novényzet éltali drnyékoltsdgaban (bokor ald vagy nyilt teriiletre lerakott
tojasok, 5. fejezet; Amat é€s Masero, 2004b), igy idedlis alany az abiotikus kornyezet (kornyez& hdmérsék-
let, napsugdrzas) kotlasi viselkedést €s sziilGi kooperaciét befolydsold hatdsainak vizsgalatara és a zord
kornyezet hipotézis (lasd az 1. fejezetet) tesztelésére.

Fidkdi fészekhagyok, és a pelyhes fiokdk a kelés utdn néhdny 6rdval mar 6nédlldan tidplalkoznak. A
sziil6k a taplalkozéhelyre vezetik a fidkakat, s védelmezik Sket a fajtarsaktdl és a potencidlis ragado-
z6ktdl a fidkdk kirepiiléséig, ami koriilbeliil 25 napos korukban torténik meg (Dos Remedios és mtsai.,
2015b; Kosztoldnyi és mtsai., 2006; Székely és mtsai., 2006). A széki lile fiokdk gyakran vdlnak madér
vagy eml8s ragadozok dldozatava (Fraga és Amat, 1996), és a territoridlis betolakoddsok sordn az adult
fajtarsaik is megolhetik a fiokakat (Székely és Cuthill, 1999). A széki lile sziil6k ezért dltalaban éberen
figyelnek az utédok kozvetlen kozelében, tovabba agressziven védik a fidkdkat a fajtarsaiktdl és a ragado-
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z0ktdl (Fraga és Amat, 1996; Simmons, 1951; Székely és Cuthill, 1999). A sziil6k jelentSs id6t toltenek
a fiokdk melengetésével f6leg akkor, amikor a fickdk még fiatalok, és a fiatal partimadarakra jellemz&en
még nem tudjik hatékonyan szabalyozni sajat testhdmérsékletiiket (Visser és Ricklefs, 1993b, 1994).

Azonban ezeket a valtozatos utédgondozasi viselkedéseket nem mindig mutatja mindkét sziil§: a fi6-
kak kikelése utdn az egyik sziil§ (rendszerint a toj6) elhagyhatja a csalddot. Ezutdn a dezertélt, magdra
hagyott sziil§ egyediil gondoz, mig a dezertdld sziil§ Gjra parba dllhat és Uj koltésbe kezdhet ugyanabban
a szaporodasi id6szakban (Amat és mtsai., 1999a; Székely és Lessells, 1993). Igy poliandria, poliginia és
monogdmia egyarant el6fordulhat csak him, csak ndstény és kétsziilGs gondozads mellett egyetlen populé-
cién beliil (Kosztoldnyi és mtsai., 2006; Lessells, 1984; Warriner és mtsai., 1986), de ezeknek az ardnya
populéciok kozott valtozik (Kosztoldnyi és mtsai., 2009). A szimultdn poligdmia azonban ritka, mivel
a fészekaljak <8%-a tartalmaz péron kiviili fiokdkat (Maher és mtsai., 2017). Ez a kétsziilGs kotlasbol
a kétsziilgs/egysziilGs fiokagondozdsba valé dtmenet egy kivalé paradigma annak vizsgdlatdra, hogy mi
befolydsolja a sziil6k kdzotti kooperéciot ill. konfliktust.

Korédbban a Charadrius nemzetséget monofiletikusnak gondoltdk (Dos Remedios és mtsai., 2015a), de
egy uj, atfogé filogenetikai vizsgilat alapjan ez egy parafiletikus csoport (Cerny és Natale, 2022). Cerny
és Natale (2022) javaslata alapjan a széki lile és tovabbi 22, kordbban a Charadrius nemzetségbe sorolt,
faj nem a Charadrius, hanem az Anarhynchus nemzetségbe tartozik, és ezt a taxondmiai véltoztatasi ja-
vaslatot tobbek kozott nemrég az IOC World Bird List is elfogadta (Gill és mtsai., 2024). Az értekezésben
bemutatott vizsgdlatok azonban még a javasolt valtoztatas el6tt késziiltek, ezért itt a Charadrius nemzet-
séget haszndlom ezekre a fajokra.

3.2. A nagyfejli csajko parzasi rendszere és utodgondozo viselkedése

A nagyfejl csajko (Lethrus apterus) egy kelet-eurdpai elterjedésd ropképtelen bogarfaj (Coleoptera: Geo-
trupidae). Elterjedésének nyugati széle Magyarorszagon taldlhaté (Merkl és Vig, 2009), mig keleten a
Don vizgydjtGjéig terjed (Kral és mtsai., 2013; Sramko és mtsai., 2022). A kifejlett nagyfejd csajkok test-
hossza 12 és 25 mm kozott valtozik €s akar tobb évig is élnek, igy életiik soran tobbszor is szaporodhatnak
(Nikolajev, 2003). A nemek ivari dimorfizmust mutatnak. Csak a himeknek van két ventralis mandibula
nyulvanyuk (,,agyar”, Wilson, 1971), amelyek valdszinileg szerepet jitszanak az intraszexudlis kiizdel-
mek eldontésében. Tovdbbd a himek 4ltaldban nagyobbak, mint a ndstények, de jelentds testméretbeli
variabilitds van a nemeken beliil is.

Az egyedek csak a marcius és jinius kozotti szaporoddsi idGszakban aktivak, az év tobbi részét a
foldbe 4sva toltik. A szaporoddsi id8szak elején, kora tavasszal az egyedek egy 10-20 cm mély fold alatti
jéaratot 4snak maguknak, amely menedékiil szolgdl, amig nem taldlnak part. A parba 4llt bogarak egy 50-
90 cm mély jaratot készitenek, amely hat-nyolc kolt6kamraban végzbdik, amelyek mindegyikébe egy-egy
tojast raknak (Clutton-Brock, 1991; Frantsevich és mtsai., 1977; Wilson, 1971). A tojdsokat a néstények
egyenként rakjék le a kiilon kolt6kamrdkba, igy a tojdsok lerakdsa folyamatos a szaporoddsi idGszak alatt.
Az egyes tojdsok lerakdsa utdn a sziildk a jarat kozelébdl leveleket gydjtenek, amelyeket behiznak a ji-
ratba, ahol a kdlt6kamraban egy golyo6t forméalnak bel6liik (Frantsevich és mtsai., 1977). Elegendd levél
Osszegytjtése utdn lezdrjak a kamrét és elkezdik a kovetkezdt. A lebomld levélrészek egyetlen taplalék-
forrdsként szolgdlnak a larvdknak, amelyek néhdny hét alatt kifejlédnek, de egészen a kovetkezs tavaszig

a fold alatt a babbolcsében maradnak (Frantsevich és mtsai., 1977).
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A nagyfeji csajké azon kevés bogérfajok egyike, amelyeknél kétsziilGs utédgondozast irtak le, és az
irodalomban gyakran emlitik ezt a fajt a kétsziilGs utédgondozds, a nemek kdzotti munkamegosztds és kii-
16nbo6z§ szerepekre valé specializalédas példajaként (Arrow, 1951; Clutton-Brock, 1991; Trumbo, 1996;
von Lengerken, 1939; Wilson, 1971): mig a him védi a fészket a betolakodoktdl és levagott leveleket hiiz
a fold alatti fészekbe, addig a nGstény golydkat formadl a begy(ijtott levelekbdl a kolt6kamrakban. Az 6rz8
himek gyorsan reagdlnak, amikor egy rivélis kozeledik a fészekhez (Frantsevich és mtsai., 1977). Ezek a
betolakodasok gyakoriak, és a harcok akar 15-30 percig is eltarthatnak. Szinte mindenhol lathaték harco-
16 himek a szaporoddsi idGszak alatt, ami altaldban azzal végzddik, hogy a gy6ztes vagy megnyeri vagy
megtartja a jaratot. A fészekSrzés valdszindsithets célja a ndstények péaron kiviili parzdsdnak megakada-

lyozdsa és az apasdg biztositdsa.

3.3. Vizsgalati teriiletek és altalanos terepi modszerek

3.3.1. Szeéki lile vizsgalatok

Az értekezésben bemutatott, csak egy populdciét érint§ vizsgilatokhoz a terepmunkdt harom populaci-
6ban végeztiik (3.1. dbra). A dél-torokorszdgi Tuzla-toéndl (€. sz. 36° 43°, k. h. 35° 03’) 1996 és 1999
kozott, 2004-ben és 2009 és 2010 kozott gydjtottiink adatokat. A t6 északi partjdn és a t6 északi oldaldn

1év6 50-800 m széles szikes sdvon tobb, mint 1000 par széki lile fészkelt és nevelte a fiokait (Kosztolanyi
és mtsai., 20006).

\Givg

°
Tuzla
1996-1999, 2004
2009-2010
®

Al Wathba

2005-2006
o

Farasan-szigetek
2008-2009

3.. abra: Széki lile vizsgalati teriiletek és a terepi vizsgalatok évei. A tuzlai populacioban
gylijtott adatokon alapulnak a 9., a 10., a 11. és a 12. fejezetek. Az Al Wathba-i populacio-
ban gyljtott adatokon alapulnak a 4. és a 6. fejezetek. A farasan-szigeteki populacioban
gyljtott adatokon alapul az 5. fejezet. A 7. és a 8. fejezetek multipopulacios vizsgalatok;
a vizsgalati teriiletekrél lasd a térképet az adott fejezetekben (7.1. és 8.1. abra).

Az Al Wathba Wetland Reserve (Egyesiilt Arab Emirségek, €. sz. 24° 16’, k. h. 54° 36’) teriiletén 2005-
ben és 2006-ban dolgoztunk. Ez a kb. 450 ha-os korbekeritett teriilet 40 km-re délkeletre taldlhaté Abu-

Dzabitdl, és mesterségesen létrehozott vizterekbdl és az azokat koriilvevd homokdlinékbdl 4ll. Koriilbeliil

200 pér sz€ki lile koltott a teriileten, illetve akoriil (Kosztolanyi €s mtsai., 2009).
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A Farasan-szigeteken (Szatud-Arébia, €. sz. 16° 48, k. h. 41° 53”) 2008-ban és 2009-ben gydjtottiink
adatokat, ahol a part menti nagy kiterjedés( szikes teriileteken és homokdtinéken tobb, mint 100 par széki
lile koltott akar 1 km-re is a tengerpartt6l (AlRashidi €s mtsai., 2011).

A terepmunka sordn a Székely és Kosztolanyi (2006) dtmutatdjdban leirt médszereket kovettiik. A
fészkeket a potencidlis fészkels teriiletek bejardsdval, vagy a kotl6 vagy fészekre visszatéré sziilSk les-
helyrdl valé megfigyelésével taldltuk meg. A fészekalj befejezésének datumadt tekintettiik a tojdsrakds
datumadnak, és a tojasrakas befejezése utan feljegyeztiik a fészekaljméretet. A tojasrakds utdn megtalalt
fészkek korat (napokban) a tojasok langyos vizben valé lebegtetésével becsiiltiik meg, é€s ebbdl szamoltuk
a tojasrakds ddtumat. Majd az elemzésekben a tojasrakds datumat az év egy bizonyos napjatol (pl. januér
1. vagy mdrcius 1.) eltelt napok szdmaként adtuk meg. A fészkek foldrajzi koordinétdit kézi GPS vevd
segitségével rogzitettiik (2005-t81).

A sziil6ket vagy a kotlds alatt fogtuk be fészekvarsaval, vagy gy, hogy a kézzel befogott kis fidkdikat
egy teaszird ald helyeztiik és a fiokdk f6lé raktuk a fészekvarsat. A fiokdkat vagy a fészekcsészében fog-
tuk be a kelés napjan, vagy az els6 taldlkozdskor, ha a fiokdk mar elhagytdk a fészekcsészét. A sziilGket
egy fémgytrdvel és harom szines gytlrd egyedi kombinacidjaval jeloltiik meg, mig a kis fiokdkra egy
fémgyr(it és egy szines gydr(it helyeztiink. A befogott egyedeknek lemértiik a tarsushosszét tolomérdvel
(0,1 mm pontossaggal), a szarnyhosszat vonalzéval (1 mm pontossdggal) és a tomegét rugds mérleggel
(0,1 g pontossdggal). A sziil6k szarnyvéndjabol vért vettiink genetikai (pl. 7. fejezet) vagy hormonvizsgé-
latokhoz (12. fejezet). A fiokdk molekuldris ivarmeghatarozasahoz (9. fejezet) a 1abvéndbdl vettiink vért.
A csalddok egy részét csak a fiokdk kikelése utdn azonositottuk (azaz a fészkiiket nem ismertiik). Ezekben
a csalddokban a fiokdk korat a tarsushosszuk alapjan becsiiltiik (Székely és Cuthill, 1999).

A sziil6k kotlési viselkedését személyes megfigyeléssel, fészekkamera segitségével vagy a sziilok fa-
roktollaira ragasztott transzponderek (RFID chipek) segitségével rogzitettiik (a részleteket lasd a 4., 5., 6.
és 7. fejezetekben).

A kirepiilési siker és a fickagondozé viselkedés mintdzatdnak meghatdrozasahoz a csalddokat 2-3
naponta felkerestiik 25 napos korukig (kirepiilés kora), vagy amig a fiokdk el nem pusztultak. Minden
alkalommal feljegyeztiik a gondoz6 sziil6(k) szamat és nemét és a fiokak szdmat (,,csaladvisszalatas re-
kordok™). Azokban a vizsgdlatokban, ahol a fiokdk novekedését is vizsgéltuk, minden negyedik napon
megkiséreltiik visszafogni és Gjramérni a fikdkat, hogy meghatdrozzuk a ndvekedési iitemiiket. Tovabba
a 11. fejezetben bemutatott vizsgalatban a csalddok viselkedésérdl részletes viselkedési megfigyeléseket

is gytjtottiink, amelynek részleteit ott mutatom be.

3.3.2. Nagyfejii csajko vizsgalatok

Az itt bemutatott vizsgdlatokhoz a terepmunkdt hdrom magyarorszagi populdcidban végeztiik (3.2. dbra).
A Maitrdban Doroghéza kozség mellett (€. sz. 47° 59° 297, k. h. 19° 53° 36”) 2013-ban és 2014-ben
gytjtottiink adatokat, ahol tobb mint 5000 csajké egyed volt taldlhaté a dombok legeltetett fiives lejtdin.
Csobdnka hatdraban a Garancs északkeleti oldaldban (€. sz. 47° 38’ 257, k. h. 18° 56’ 10”) egy s{ird csajké
populéciéban 2016-ban végeztiink vizsgalatot. 2017-ben Debrecen kozelében egy ipari 1étesitményekkel
korbevett 12 hektaros tertileten (€. sz. 47° 31° 297, k. h. 21° 34’ 30”) gy(jtottiink adatokat, ahol tobb mint
1000 egyed volt talalhato.

A bogarakat vagy a foldfelszinrdl fogtuk be vagy a jaratukbdl csaltuk ki egy fliszal segitségével (a bo-
garak a fliszdlat ,,betolakodnak” tekintik és a rdgéjukkal belekapaszkodnak, és igy kihtizhat6k a jaratbol).

Ha a vizsgdlathoz sziikség volt egyedi jelolésre, akkor az egyedek elStordt és szarnyfeddit egyedi, kiilon-
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°
Doroghaza
° 2013-2014
Csobanka (]
2016 Debrecen

2017

3.2. abra: Nagyfejii csajko vizsgalati teriiletek és a terepi vizsgalatok évei. A doroghazi
populacioban gy(ijtott adatokon alapulnak a 13. és a 14. fejezetek. A csobankai populaci-
oban gylijtott adatokon alapul a 15. fejezet. A debreceni populacioban gy(ijtott adatokon
alapulnak a 16. és a 17. fejezetek.

boz§ szind szamkombindcidkkal jeloltiik lakkfilccel (pl. Marabu Brilliant, Marabu GmbH, Bietigheim-
Bissingen, Németorszdg, Uni-ball PX-21, Mitsubishi Pencil Co. Ltd., Tokid, Japan). Tolémérével lemér-
tiik a befogott egyedek elStor (pronotum) szélességét (0,1 vagy 0,01 mm pontossdggal) és a himek eseté-
ben az agyarhosszt (0,1 mm pontossiaggal). A testtomeget digitdlis mérleggel mértiik 0,01 g pontossaggal.

A szaporoddsi siker meghatdrozasdhoz a jaratokat a szaporodasi idGszak végén egy nagy, foldbe vert
szoggel megjeloltiik, és §sszel (amikorra az utédok mar kifejlédtek) egy fémdetektor segitségével (Silver
Star 3, Chrenk6 F., Szigetszentmiklds) megkerestiik. A fészkeket kidstuk, majd megszdmoltuk és lemértiik
az utédokat, illetve meghataroztuk a nemiiket (a mandibuldris agyarok megléte vagy hidnya alapjan).

A terepi vizsgélatokat és kisérleteket mindig az adott orszag (lile vizsgdlatok), illetve a magyar (csajko

vizsgélatok) természetvédelmi hatésdgok engedélyével végeztiik az etikai irdnyelvek betartdsa mellett.

3.4. Altalanos statisztikai modszerek

Az adatok elemzése sordn dltaldban linedris modelleket (LM), dltaldnositott linedris modelleket (GLM),
Cox-regressziot, illetve ismételt megfigyelések esetén kevert modelleket (LMM), dltaldnositott kevert
modelleket (GLMM) és kevert Cox-regressziot hasznaltunk. Az elemzésekhez az R 2.1.0 (R Develop-
ment Core Team, 2005) és 3.6.3 (R Core Team, 2019) kozotti verzidit hasznaltuk. Modellszekcioét va-
16szintiségi ardny teszt (LRT) vagy Akaike-kritérium (AIC) alapjan végeztiink. Az elemzések sordn a
binom, car, 1me4, 1smeans ill. emmeans, MASS, MCMCglmm, multcomp, MuMIn, nlme, nnet, ppcor,
rptR, segmented, smatr, survival és coxme csomagokat haszndltuk (a referencidkat lasd az egyes
fejezetekben). Az értekezés dbrai az R 4.4.0 verzidjaval késziiltek (R Core Team, 2024).
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Az abiotikus kornyezet hatasa a sziilok kozotti
egyiittmiikodésre






Extrém meleg kornyezet hatasa a sziil6i egyiittmiikodésre*

4. Bevezetes

Az embri6 fejlédésének optimdlis hdmérséklete a legtobb madarndl 36 °C és 40,5 °C kozott van, és ha a
kornyezeti hdmérséklet eltér az optimdlistdl, a sziildk a tojdsok melegitésével vagy hiitésével szabalyoz-
zak a fészek hdmérsékletét (Conway és Martin, 2000; Webb, 1987). A tilmelegedés vagy a tilzott lehtilés
(hiper-, illetve hipotermia) csokkenti a tojds tdlélési esélyét és a fészekalj teljes pusztuldsahoz is vezethet.
A hipertermia veszélyesebb, mint a hipotermia, mivel a magas hdmérséklet gyorsabban okozza az embri6
haldlat, mint az alacsony; az embridk rovid ideig 0 °C-on is tdlélhetnek, mig egyetlen madarembrié sem
él til 44 °C felett (Webb, 1987). Ezért extrém meleg kdrnyezetben (kiilonosen a foldon fészkels madarak
esetében, ahol a tojasok kozvetleniil ki lehetnek téve a nap hdjének) az utédgondozas 1étfontossagu sze-
repet jatszik a tojasok tilmelegedésének megakaddlyozdsdban (Brown és Downs, 2003; Downs és Ward,
1997).

Ebben a tanulmanyban az utédgondozas sziil6k kdzotti megosztasat vizsgaljuk a kétsziilGs kotlas so-
ran a sz€ki lilénél az Arab-félszigeten, ahol a koltési idGszakban a talajfelszin hdmérséklete a 60 °C-ot is
meghaladhatja délben. A vizsgélat célja két kérdés megvélaszoldsa volt: (1) Befolydsolja-e a kornyezeti
hémérséklet a himek és tojok viselkedését? (2) Befolydsolja-e a kornyezeti hdmérséklet a sziildi egyiitt-
mikodést a kotlas soran? Azt prediktaltuk, hogy (1) a himek kotlashoz val6 hozzajarulasa novekedni fog
a kornyezeti hdmérséklet emelkedésével, hogy segitsék a tojokat, és hogy (2) a teljes kotlds noveked-
ni fog a kornyezeti hémérsékletet emelkedésével, és igy a sziil6k kozotti koordinécié szoros lesz a nap

legmelegebb részében.

4.2. Modszerek

4.21. Adatgyiijtés

A terepmunkat az Al Wathba Wetland Reserve (14sd a 3.3.1. szakaszt) teriiletén végeztiik 2005. mércius
13. és julius 23. kozott és 2006. aprilis 26. és julius 12. kozott. A fészkeknél a viselkedést egy kis méreti
kamera (Outdoorcam, Swann Communications Pty. Ltd., Richmond, Victoria, Ausztrdlia) segitségével
rogzitettiik, ami a fészektdl kb. 1 m tdvolsagra volt elhelyezve. A kamera egy digitélis vide6rogzitéhoz
volt csatlakoztatva (MemoCam, Video Domain Technologies Ltd., Petah Tikva, Izrael), amely 20 masod-

percenként rogzitett egy képet. A kamera infravoros fényforrdsokkal rendelkezett, ami lehetdvé tette, hogy

éjszaka is rogzitsiink képeket a kotl6 a lilékrSl. Az dramellatast egy 12 V-os autéakkumuldtor biztositotta.

*Az aldbbi publikdcié alapjan: AlRashidi, M., Kosztoldnyi, A., Kiipper, 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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A rendszer minden részét (a kamera kivételével) és a kdbeleket a fold ald rejtettiik, hogy minimalizaljuk
a madarak zavardsit. A kornyezeti h6mérsékletet egy hdszonddval mértiik, amely kb. 25 cm-re volt el-
helyezve a fészekcsészétdl a talajszinten. A szonda egy adatgy(jtéhoz (Tinytag, Gemini Data Loggers
Ltd., Chichester, Egyesiilt Kirdlysag) volt csatlakoztatva, amely 20 médsodpercenként rogzitette a hdmér-
sékletet. A talaj hdmérséklete gyakran meghaladta az 50 °C-ot délben (4.1. dbra); a rogzitett maximalis
talajhdmérséklet 64,8 °C volt.

Azokat a rekordokat, amikor a him és toj6 azonositdsa nem volt egyértelmt, vagy amikor a sziilSket
megzavartuk (pl. az adatrogzitS rendszer miikodésének napi ellendrzései sordn), kizartuk az elemzésekbdl
(az Osszes rekord <2,3%-a). Tizenegy fészek esetében a 22:00 és 24:00 6ra kozotti adatokat nem haszndl-
tuk az analizisekben, mivel ezeket a fészkeket 22:00 6r4t6l manipuldltuk (14sd a 6. fejezetet). Osszesen
28 fészek (20 fészek 2005-bbl és 8 fészek 2006-bol) adatai szerepeltek az elemzésekben.

4.2.2. Statisztikai elemzések

Ejfélt61 (00:00) induld, napi 24 6ras felvételeket tekintettiink az elemzés egységének. Minden napot tizen-
két kétdérds idGszakra osztottunk fel. Minden id8szakra 6t viselkedési valtozét szdmoltunk ki: (1) teljes
kotlas: az id6 szdzaléka, amikor a tojdsokat barmelyik sziil§ kotlotta; (2) himkotlas: az id6 szdzaléka,
amikor a tojasokat a him kotlotta; (3) tojokotlas: az id§ szdzaléka, amikor a tojasokat a tojé kotlotta; (4)
valtasok szdma: az esetek szdma, amikor az egyik sziil§ a masik sziilSt véltotta a fészken, (5) nem kotlott
idGszakaszok hossza: az adott kétérds idGszakban kezd§dott olyan idGszakaszok 4tlagos hossza, amikor
egyik sziil§ sem volt a fészken. A szazalékos valtozokat (aranyokkd alakitva) arkuszszinusz négyzetgyok
transzforméltuk, mig a véltdsok szdmat és a nem kotlott idGszakaszok hosszat In(x + 1) transzformadl-
tuk a rezidualisok a normalitdsdhoz. Kornyezeti hdmérsékletként az egyes periédusok alatt mért atlagos
talajhdmérsékletet hasznaltuk.

A kornyezeti h6mérséklet hatdsat a kotldsi viselkedésre linedris kevert modellekkel vizsgdltuk (1me
fliggvény az nlme csomagbol, Pinheiro és Bates, 2000), ahol a fészekazonosité random faktorként szere-
pelt, mivel a sziil6k viselkedése egy adott fészek esetében nem fiiggetlen a kétérds idGszakok kozott. Az
év, a tojasrakds ddtuma (mdrcius 1-t8l eltelt napok szdma) és a fészek kora (azaz a napok szdma a kotlds
kezdete 6ta) potencidlisan befolyasolhatjdk a kotlasi viselkedést. Mindharom valtozét teszteltiik minden
véalaszvaltozénk esetében (teljes kotlds, himkotlds, tojokotlas, valtdsok szama, nem kotlott idszakaszok
hossza), és az egyetlen szignifikdns hatds a nem kotlott id6szakaszok hosszdnak évek kozotti kiilonbsége
volt (kevert modellek, p = 0,020, minden més p > 0,060), ezért ezeket a vdltozékat nem vontuk be a
tovabbi elemzésekbe. A nem kotlott id&szakaszok hossza valaszvaltozé esetében azonban ellendriztiik,
hogy a konkliziéink nem valtoznak-e, ha a szignifikdns évhatast belevessziik a végsé modellbe (4.1. tib-
lazat).

A teljes kotlds, a valtdsok szdma és a nem kotlott id§szakaszok hossza viltozok esetében a kiinduldsi
modell fix hatasként tartalmazta az id6szakot, a kornyezeti hdmérséklet masodfoku ortogonalis polinomjat
(mivel a madarak kotlasi viselkedése és a kornyezeti hdmérséklet kozotti kapcsolat nemlinedris, Conway
és Martin, 2000), és az idGszak és a kornyezeti hdmérséklet kozotti interakciot. A him- és tojékotlas kiin-
duldsi modelljei tartalmaztdk az id6szakot (fix faktor), a kdrnyezeti h6mérsékletet (mdsodfoki ortogondlis
polinom, kovaridns), a mésik nem 4ltali kotlast (kovaridns) és minden méasodrendd interakciét. Es minden
modell tartalmazott az egyes fészekhez egy random tengelymetszet hatdst (1asd fent). A kezdeti model-
leket maximum likelihood médszerrel illesztettiik, a modellszelekcidt pedig a stepAIC fiiggvény (MASS

csomag, Venables és Ripley, 2002) haszndlatdval végezetiik. A végleges modelleket restricted maximum
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likelihood mddszerrel djraillesztettiik és a varianciaanalizisekben I1I-as tipust eltérés-négyzetosszegeket

szdmoltunk (4.1. tdblazat). Az értékeket dtlag + standard hiba (SE) formdban adjuk meg, ha mdsképp nem
jelezziik.
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4. abra: A kérnyezeti hémérséklet (felsé panel) és him (fekete korok), tojo (fehér ko-
rok) és mindkeét sziil6 (fekete négyzetek) altali kotlas a széki lile fészkeknél (atlag + SE
minden kétoras idészakra, n a fészkek szama az elemzésekben).

4.3. Eredmények

4.3.1. Napi kotlasi mintazat

Az atlagos teljes kotlds 85,7 + 1,1% volt az egész nap soran (n = 28 fészek). A tojok az id6 44,5 +
1,7%-aban, mig a himek az id6 41,3 + 1,6%-4ban kotlottdk a fészket. A himek és tojok kotldsi mintdzata
eltérd volt: a tojok leginkabb reggel kotlottak a tojasokat, mig a himek este és éjszaka (4.1. dbra). Ejszaka
(20:00-06:00) a teljes kotlds 90,8 + 1,4% volt, a tojok az idejiik 33,2 + 3,6%-4t, mig a himek az idejiik
57,6 + 3,6%-at toltotték a fészken. Ezzel szemben napkozben (06:00-20:00) a fészkeket az id6 82,4 +
1,4%-4ban kotlottdk, a tojok az idejiik 52,1 + 2,1%-4t, mig a himek az idejiik 30,4 £ 1,8%-4t toltotték a
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4.1. tablazat: A széki lile kotlasi viselkedésének végsé kevert modelljei.

Magyarazo valtozok

Valaszvaltozo

. B " B .. . L . Nem kotlott
Teljes kotlas (%) Himkotlas (%) Tojokotlas (%) Valtasok szama i
idészakaszok hossza
dfyp, = 262 dfp, = 250 dfy i, = 261 dfy s = 262 dfy, = 208
daf  F p df F p df F p df F p df F(F) p(p)
ldészak 1M 144 0157 11 2,61 0,004 11 0,81 0632 11 1138 0,332 11 1,980(2,019) 0,032 (0,028)
Kornyezeti
o 2 025 0782 2 035 0704 2 075 0475 2 0,856 0426 2 0,877(0,773) 0,418 (0,463)
hémérséklet
Tojokotlas 1 118,21 <0,001
Himkotlas 1 614,79 <0,001
Id6szak x kornyezeti
L * 4 22 325 <0001 22 295 <0,001 22 251 <0,001 22 1971 0,007 22 1,744(1,733) 0,024 (0,026)
hémérséklet
Id6szak = tojokotlas 1 3,36 <0,001

A kdrnyezeti hémérséklet masodfokid ortogonalis polinomként szerepelt a modellekben. A statisztikailag szignifikans hatasok félkovérrel vannak
szedve. A zardjelekben lévé F és p értékek abbol az alternativ modellbél szarmaznak, amelyben a szignifikans (p = 0,037) évhatas is szerepelt.

fészken. A fészket az id§ 70%-nél tobbet kotlotta valamelyik sziil§ a 18.00-20.00 idGszak kivételével az
Osszes tobbi id§szakban, és déli 6rdkban volt a legmagasabb a fészken t61tott idS ardnya (4.1. dbra).
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4.2, abra: A valtasok szama a kornyezeti hémérséklet (°C) fiiggvényében a kétoras id6-

szakokban.

4.3.2. A kornyezeti hémeérséklet hatasa a kotlasra

A kornyezeti h6mérséklet befolydsolta a kotldsi viselkedést, mivel a h6mérséklet emelkedésével a sziil6k

gyakrabban véltottdk egymast (4.2. dbra, 4.1. tdbl4zat), és a nem kotlott id6szakaszok hossza csokkent (4.3.
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dbra, 4.1. tdblzat). A kornyezeti h6mérséklet hatdsa a kotldsra azonban nemlinedris volt (4.1. tdbl4zat).
Tovabb4, a himek és a tojok vdlasza a kornyezeti h6mérsékletre valtozott a nap kiilonbozd szakaszaiban,
ahogyan ezt az id§szak és a h6mérséklet kozotti erésen szignifikdns hatdsok is mutatjdk (4.1. tablazat).
A déli 6rakban a himek dltaldban novelték a kotldst a hdmérséklettel, mig a tojok csokkentették (tovabbi
részletekért 1dsd az S2. és S3. dbrdkat az eredeti kdzlemény kiegészits informdacidindl: https://frontiersi
nzoology.biomedcentral.com/articles/10.1186/1742-9994-7-1#Sec12).
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4.3. abra: A nem kotlott idGszakaszok hossza (atlagos hossz, percben) a kdrnyezeti hé-
mérséklet (°C) fliggvényében a kétoras iddszakokban.

4.3.3. A kornyezeti hdmérséklet hatasa a sziilok kozotti koordinaciora

A t0j6- és a himkotlas jellemzden negativ kapcsolatban volt egymadssal, de a kapcsolat erdssége valtozott
a nap sordn (4.1. tdbldzat, 4.4. dbra). Reggel (06:00-10:00) és este (16:00-20:00) a tojok és himek ko-
zotti negativ kapcsolat gyenge volt. Ezzel szemben a déli 6rdkban (10:00-14:00) a sziil6k gyakorlatilag
folyamatosan a fészken voltak, és a legtobb fészek esetében a kotlds koriilbeliil fele-fele részben oszlott

meg a him €s a tojé kozott (1asd a 4.1. abrat is).

4.4, Diszkusszio

Vizsgalatunk tobb fontos eredményt adott. Egyrészt a kdrnyezeti hdmérséklet jelent§sen befolydsolta a
kotlési viselkedést; a kapcsolat nemlinedris volt és fiiggott a napszaktdl. Ez Gsszetett kapcsolatra utal
a kotlds, a kornyezet és a napszak kozott. Masrészt eredményeink egyértelmtien mutatjak, hogy annak

megértése, hogy az egyik sziil§ hogyan reagal a valtozé kornyezeti feltételekre nem elegendd, mivel ha
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4.4, abra: Tojokotlas (%) és himkotlas (%) a kétoras idGszakokban. A sziirke vonal (-1 me-
redekség) a 100%-os teljes kotlast mutatja.

a kotlasi viselkedés megoszlik a sziil6k kozott, akkor ez egyik sziil§ viselkedését befolydsolja a parja
viselkedése (McNamara és mtsai., 2000). Ezt jol szemlélteti a himek és tojok forditott reakcidja a kor-
nyezeti h6mérsékletre délben: a himek kotldsa ndvekvd tendencidt mutatott a hdmérséklettel, mig a tojok
kotlasi ideje csokkendt. Tovabba a szE€lsGséges hdmérsékletnek jelentSs hatdsa volt a sziilk kozotti koor-
dindcidra, mivel a sziil6k magas nappali h6mérséklet esetén szorosabb egyiittmikodést mutattak a kotlasi
viselkedésiikben azzal, hogy a kotlast egyenlGen osztottdk meg €s novelték a véltdsok szdmat. Ez a stra-
tégia segitheti a sziil6ket a hdstressz lekiizdésében.

Eredményeink 6sszhangban vannak Purdue (1976) eredményeivel, aki arrél szamolt be az amerikai
sz€ki lilénél (Charadrius nivosus), hogy a nap forré idészakaiban megndvekedett a kotldssal toltott idd,
mig a nem kotlott idGszakaszok csokkentek. A kés§ délutdn sordn azonban csokkent a fészken toltott idS,
valészintleg azért, mert ez utébbi idészak alkalmas volt a tapldlékkeresésre, és a kornyezeti h6mérséklet
nem kdrositotta az embridkat a feliigyelet nélkiil hagyott tojasokban. Eredményeink 6sszhangban vannak
Amat és Masero (2004a) munkdjaval is, akik szerint a magas kornyezeti hémérséklet korldtozhatja a
kotlési szakaszok hosszdt, mivel a tojok nem tudjdk hosszi ideig fenntartani a kotldst. Ezért a himek
délben megnovekedett kotldsdnak valdszinileg az a szerepe, hogy segitsék a tojot, hogy rovid idGszakokra
otthagyhassa a fészket.

Ugy véljiik azonban, hogy ez a vizsgalatunk tilmutatott a korabbi tanulmanyokon, és tobb szempont-
bdl is djszerd volt. Egyrészt hosszabb (24 6ras) folyamatos adatrogzitést alkalmaztunk nagyobb mintasza-
mokkal. Mdsrészt linedris kevert modelleket alkalmaztunk, hogy kontrolldljuk arra, hogy az idGszakok

nem fiiggetlenek egymadstdl, és amikor a kornyezeti hémérséklet hatasat vizsgaltuk az egyik nem visel-
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kedésére statisztikailag kontrolldltunk a mésik nem hatdsdra. Mivel a kotldsi viselkedés dltaldban nemli-
nedrisan fiigg a kornyezeti h6mérséklettdl (Conway és Martin, 2000), ezért négyzetes tagot hasznéltunk
a modelljeinkben. Végiil a koncepciondlis keretrendszeriink az volt, hogy megértsiik, hogy a kiils§ kor-
nyezet hogyan befolydsolja a két sziil§ egyiittmiikodését, mig a kordbbi tanulmanyok kézéppontjidban az
egyes sziil6k héstresszel valé megbirk6zdsi képessége allt.

Eredményeink szerint a rendkiviil meleg kornyezet el@segiti a kotld széki lilék kozotti egyiittmiko-
dést (zord kornyezet hipotézis). A fokozott sziilGi egyiittmiikodés elengedhetetlen, mivel egy sziil6 nem
tudja megvédeni a tojasokat és/vagy sajat magat a tdlmelegedéstdl. A him-tojé interakcidk kisérletes vizs-
gélata és a himek és tojok kotldsi viselkedésének Osszehasonlitdsa kiilonbozd lilepopuldcidkban fontos
kovetkezs 1épések lehetnek a kdrnyezet, a sziildi egyiittm{ikodés és szexudlis konfliktus kozotti komplex

kapcsolatok feltérképezéséhez.
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A sziil6i kooperacio extréem meleg kornyezetben: természetes

viselkedeés és kisérletes bizonyitek*

5.1. Bevezetes

A zord kornyezet hipotézis (1. fejezet; Carey, 2002; Wilson, 1975) szerint ha a kornyezeti feltételek 1é-
nyegesen eltérnek a fejl6ds embrié szdmdra optimadlis kornyezettsl, akkor mindkét sziilére sziikség lehet
az utédok sikeres felneveléséhez. Ennek a hipotézisnek a részletes tesztelése azonban két okbdl is kihi-
vést jelent. Egyrészt nehéz azonositani azokat a specifikus okolégiai tényezdket, amelyek a természetes
populdcidkban kétsziilds gondozdsra szelektdlnak. Az 6koldgiai tényezdk dltaldban egyiitt hatnak, és a {6
tényezSk meghatarozasahoz hosszu tavi adatokra van sziikség mind az 6kol6giarél, mind az utédgondo-
z6 viselkedésrSl. Masrészt a kornyezet feltételezett elemének kisérletes megvéltoztatdsa az utédgondozo
viselkedés megvdltozdsanak eldidézése érdekében gyakran igen nehéz, ezért a kordbbi vizsgdlatok vagy
megfigyelésen alapultak, vagy laboratériumi koriilmények kozott zajlottak. Kivéve példaul Brown és mt-
sai. (2010) tanulmdanyéat, amely filogenetikai elemzések és terepi kisérletek kombinacidjat hasznalta a
Ranitomeya imitator trépusi békafajndl annak tesztelésére, hogy a kétsziilGs gondozast befolydsolja-e a
novények levélhdénaljdban kialakult tavacska mérete, amiben az ebihalak fejlédnek.

Ebben a vizsgdlatban a zord kornyezet hipotézist teszteltiik a fészek feletti arnyék kisérletes manipu-
lalasaval a széki lilénél. A fészek kornyezetét kordbban is manipuldltidk kisérletesen (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 kisérlet Gjszerd, mivel mi mindkét sziil§ viselkedését vizsgiltuk,
és a kooperativ viselkedésre voltunk kivancsiak, mig a fent emlitett kisérletek egyetlen sziil§, dltaldban a
tojo valaszat vizsgaltak, mivel vagy csak az egyik sziil§ kotlott, vagy mivel nem tudtdk megkiilonboztetni
a nemeket. Az egysziilGs és a kétsziils rendszerek megkiilonboztetése azért is fontos, mert a valaszok
elméleti keretrendszerei alapvet&en kiilonboznek: jatékelméleti és nem jatékelméleti megkozelitések. To-
vabbd a kisérletes vizsgalatok azt mutattdk, hogy sziil6k egyiittes vdlasza gyakran kiilonbozik az egyedi
véalaszokt6l; példaul az egyik sziil§ hatréltatdsa (,,handicapping”, pl. stlyok rogzitése az egyedre vagy a
tollak megvagdsa) a kétsziilés fajokndl a parok véltozatos egyiittes reakci6jit eredményezte, mivel a ma-
nipuldlt sziil§ pérja vagy csokkentette vagy novelte vagy megtartotta a gondozési szintjét (Harrison és
mtsai., 2009).

Ennek a vizsgélatnak két célja volt. Egyrészt 6sszehasonlitottuk a kétsziilGs gondozast a napsugarzas-
nak természetesen kitett és napsugarzastol védett fészkek kozott. Azt prediktéltuk, hogy a napsugdrzasnak

kitett helyeken fészkel§ sziilk tobb gondozdast fognak mutatni. Tovdbb4 a sziil6k gyakrabban fogjdk egy-

*Az alabbi publikédcié alapjan: AlRashidi, M., Kosztoldnyi, A., Shobrak, M., Kiipper, 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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madst valtani a fészken, kiilondsen a nap legmelegebb részében (4. fejezet). Mdasrészt manipulaltuk a fész-
kek kornyezetét igy, hogy vagy védtiik azokat a napsugdrzastdl, vagy Kkitettiik azokat a napsugédrzasnak.
Azt prediktaltuk, hogy a kisérletesen napsugarzasnak kitett fészkeknél a sziil6k novelni fogjak a kotlasu-
kat és gyakrabban fogjak egymadst véltani a fészken, mig a kisérletesen napsugarzastdl védett fészkeknél

ennek ellenkezdjére szamitottunk.

5.2. Modszerek

5.2.1. Altalanos terepi modszerek

A terepmunkdt két évben végeztiik (2008. aprilis 17. és julius 4. kozott €s 2009. méjus 15. és julius 4. ko-
z0Ott) a Voros-tengeren a Farasan-szigeteken (1dsd a 3.3.1. szakaszt). A terepmunka ideje egybeesett a széki
lile koltési aktivitdsdnak csicsdval. A fészkeket 6t kategéridba soroltuk: drnyékot ad6é novényzettakards
nélkiili (0), <25%-o0s (1), 25-50%-o0s (2), 51-75%-0s (3) és >75%-0s (4) novényzettakardsi fészkek. A
fészektakards besorolds ismételhetSségét (Harper, 1994) ellendriztiik: egy megfigyel6 (M.A.R.) pontozta
a novényzettakarast a terepen, és fényképeket készitett a fészkekrdl, két megfigyels (K.A., C.K.) pedig
kétszer ujra besorolta ezeket a fényképeket a fészekazonosito ismerete nélkiil. A fészektakards pontsza-
mok erdsen ismételhetSek voltak a harom megfigyelS kozott (R = 0,939, F5; ¢4 = 47,837, p < 0,001).
A tenger volt az egyetlen vizforrds a madarak szamadra, és a fészek koordinatdit hasznaltunk a fészek és a
legkozelebbi partvonal kozotti merdleges tdvolsag becsléséhez.

5.2.2. Kotlasi viselkedés és kornyezeti h6mérséklet

A viselkedést a 0. kategéridba (amit ,kitett” fészkeknek neveziink) vagy a 3. és 4. kategéridba (amit
marnyékolt” fészkeknek neveziink) tartozo6 fészkeknél rogzitettiik. Harminckét fészeknél (17 arnyékolt és
15 kitett fészek) gydjtottiink kotldsi adatokat.

A kotlast Trovan Flex transzponderrel és LID665 dekdderrel (Dorset identification B.V., Aalten, Hol-
landia) vagy digitdlis videokamerdval (Sony Handycam HC44E, Sony Corporation, Tokid, Japdn) rogzi-
tettiik. A transzponderrendszer egy kis, egyedi azonosité kéddal rendelkezd chipbdl allt (koriilbeliil 0,4 g,
a felnétt testtomeg kb. 1%-a), amelyet a sziil6k farkara ragasztottunk. A transzponder dekdder antenndjat
koriilbeliil 3-5 cm-rel a fészek ald dstuk és adatgy(ijt6hoz csatlakoztattuk. A rendszer legalabb 24 6rdn
keresztiil 20 mdsodpercenként rogzitette, hogy melyik sziil§ tartézkodott a fészken (n = 27 fészek).

A videokamerat 2008-ban 6t fészek kotlasi viselkedésének rogzitésére hasznaltuk. A kamerat a fészek-
t6l kb. 1 m-re helyeztiik el. A kamera 20 mdsodpercenként rogzitett egy képet, €s manudlisan éjszakai fel-
vétel izemmadra véltottuk 4t az éjszakai képekhez. A kamerat egy kis kartonpapirral és némi névényzettel
takartuk be, és a rendszer tobbi része (beleértve az akkumuldtort is) a fold ald volt eldsva. A transzponder-
és a kamerarendszer telepitése (15-20 perc) kora délel6tt vagy késd délutdn tortént a héstressz elkeriilése
érdekében. A sziilGk a telepités utdn néhany perc mulva visszatértek a fészekre.

A talajhdmérsékletet minden fészeknél (n = 32 fészek) hdszondaval mértiik, amelyet a fészekcsészé-
tdl koriilbeliil 25 cm-re helyeztiink el a talajszinten nyilt, &rnyékolatlan teriileten. A szondit egy adat-
gytjt6hoz csatlakoztattuk (Tinytag, Gemini Data Loggers Ltd., Chichester, Egyesiilt Kirdlysag), amely
20 mésodpercenként rogzitette a hdmérsékletet legalabb 24 6ran keresztiil. A vizsgalat sordn a legalacso-
nyabb és legmagasabb talajhmérséklet 23,8 °C, illetve 60,3 °C volt (5.1c. dbra). A napsugarzédsnak kitett

talajon val6 kotlds komoly kihivast jelent a sivatagban fészkel§ madarak szdmdra (Grant, 1982). Amat és
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5.1. abra: Napsugarzasnak kitett fészkeket gondozo széki lile sziil6k: (a) him, (b) tojo.
Figyeljiik meg a sziil6k guggolo testtartasat, illetve a nedves begytollakat. (c) Kérnyezeti
hémérséklet a nap folyaman (atlag + SE).

Masero (2004a) kimutatta, hogy az operativ hdmérséklet 10-15 °C-kal magasabb volt a kitett fészkeknél,
mint az drnyékolt fészkeknél, és a kotld sziil6k folyamatosan hdstresszre utal6 viselkedést mutattak (pl.
tatott csér, begytollak bevizezése; 1asd az 5.1. dbrét).

5.2.3. Fészektakaras manipulacio

Anndl a 27 fészeknél, ahol a transzponderrendszert hasznéltuk, 24 6rdnyi kontroll adatot gydjtottiink
a természetes viselkedés becslésére, majd tovabbi 24 drara kisérletesen manipulaltuk a fészektakarast
ugy, hogy vagy teljesen eltavolitottuk a takardst az arnyékolt fészkeknél (,,arnyék eltavolitott” fészkek),
vagy fészket drnyékold bokrot helyeztiink a kitett fészkekhez (,,arnyék hozzdadott” fészkek, 5.2. dbra).
Az elemzések sordn 20 fészek adatait hasznéltuk fel (11 drnyékolt fészek és kilenc kitett fészek), mivel
hét fészek predacié dldozatava valt miel6tt a kisérlet befejez6dott volna (harom arnyékolt €s négy kitett
fészek). A sziil6k 1-107 perc alatt tértek vissza a manipulalt fészkekhez. Legaldbb 6 6rat biztositottunk a
sziil6knek, hogy alkalmazkodjanak a fészektakards manipuldciéjdhoz, miel6tt elkezdtiik volna rogziteni
a kotl4si viselkedést. A 24 6rds adatrogzités utdn a transzponderrendszert eltdvolitottuk, és a fészkeket
visszadllitottuk a természetes fészektakarasi kategdriaba gy, hogy az eredeti bokrot visszahelyeztiik az
arnyékolt fészkekhez, vagy eltavolitottuk az odatett bokrot a kitett fészkektdl.

26



5. A sziil6i kooperdcio extrém meleg kornyezetben: természetes viselkedés és kisérletes bizonyiték

Arnyék hozzaadott
Eedeti fészek Manipulalt fészek

5.2. abra: Példak a fészektakaras manipulaciora a manipulacio el6tt és utan kiilonb6zé
fészkekneél.

5.2.4. Statisztikai elemzések

Huszonnégy 6ras felvételeket tekintettiink az elemzés egységeként. Minden napot tizenkét, egyenként
kétoras idGszakra osztottunk fel. Négy viselkedési valtozét szamoltunk ki minden id&szakra: (1) teljes
kotlds: az id§ szdzaléka, amikor a tojdsokat barmelyik sziil§ kotlotta; (2) himkotlds: az id§ szdzaléka,
amikor a tojdsokat a him kotlotta; (3) tojokotlds: az id§ szazaléka, amikor a tojasokat a toj6 kotlotta;
(4) véltasok szama: az esetek szdma, amikor az egyik sziil§ a masik sziil6t véltotta a fészken. Minden
idGszakra a fészken kiviili 4dtlagos talajh6mérsékletet vettiik kornyezeti hdmérsékletnek.

A természetes fészektakards hatdsat a kotlasi viselkedésre (vdlaszvaltozd) linedris kevert modellekkel
vizsgaltuk (1me fiiggvény az nlme csomagbdl, Pinheiro és Bates, 2000). A fészekazonosité random faktor-
ként szerepelt a modellben, mivel a sziil6k viselkedése nem fiiggetlen egy adott fészek kétéras idGszakai
kozott. A kovetkezd fix hatdsok szerepeltek a kiinduldsi modellekben: fészektakaras (kétszintd faktor: ki-
tett vagy arnyékolt), idGszak (faktor), tengertdl vett tdvolsdg (kovaridns), év (faktor), tojasrakds datuma
(a mércius 1-je 6ta eltelt napok szdma, kovaridns), a fészekalj kora napokban (kovaridns). A kornyezeti
h&mérséklet masodfoku ortogondlis polinom kovaridnsként szerepelt a modellekben. A hémérséklet kot-
l4sra gyakorolt hatdsa valtozhat a nap folyamén (4. fejezet), ezért a kiinduldsi modellekben az idGszak és a
kornyezeti hdmérséklet kozotti interakcid is szerepelt. A him- és tojokotlds kezdeti modelljeiben a mésik
nem 4ltali kotlds is szerepelt fix hatdsként, mivel a kétsziilGs kotlasi rendszerekben a sziil§ viselkedését
befolyadsolja a parja viselkedése (6. fejezet). Ezenkiviil a fészektakaras tipusa x idészak interakcio is sze-
repelt minden kezdeti modellben annak tesztelésére, hogy a fészektakards hatdsa valtozik-e a napszaktol
fligg&en.
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5.. tablazat: Kotlasi viselkedés (atlag + SE) 24 6ran keresztiil a széki lile fészkeknél (17
természetesen arnyékolt és 15 természetesen kitett fészek).

Teljes kotlas (%) Himkotlas (%) Tojokotlas (%) Valtasok szama

Arnyékolt 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 kisérletes adatokat is linedris kevert modellekkel vizsgaltuk. Vélaszvaltozokként a viselkedési val-
tozok (a fent definidlt 1-4 valtozé) manipulacié utani és manipulacié el6tti kiilonbségeit hasznaltuk. A
kiinduldsi modellek tartalmaztak a fészekazonositét mint random faktort, a kezelést (két szinttel: arnyék
hozzdaddsa €s arnyék eltavolitdsa), az id6szakot és az idGszak x kezelés interakciét mint fix tagokat. Mi-
vel minden fészek sajit kontrolljaként szolgélt, a zavar$ valtozok (1dsd fent) nem szerepeltek a kisérletes
adatok modelljeiben. A him- és tojokotlas kezdeti modelljeiben a masik nem kotldsa is szerepelt fix ko-
varidnsként (lasd a fenti magyarézatot).

A szédzalékos véltozokat (ardnyokkd alakitva) arkuszszinusz négyzetgyok transzformadltuk, és a val-
tdsok szdmdt In(x + 1) transzforméltuk, hogy normalizdljuk a rezidudlisok eloszldsat. A kezdeti model-
leket maximum likelihood mdédszerrel illesztettiik. A modellszelekcié a stepAIC fiiggvénnyel tortént
(MASS csomag, Venables és Ripley, 2002). Az eredményekben a restricted maximum likelihood (REML)
haszndlatdval djraillesztett végsé modellek szerepelnek. A varianciaanalizisekben IlI-as tipusd eltérés-
négyzetosszegeket haszndltunk. A random faktor 4ltal magyardzott variancia mértékét ugy vizsgéltuk,
hogy a végs6 modellt 6sszehasonlitottuk egy altalanositott legkisebb négyzetek (GLS) modellel, amely
ugyanazokat a valtozékat tartalmazta, mint a végsd kevert modell.

A fészektipusok (drnyékolt és kitett) eloszldsa nem kiilonbozott a vizsgélat két éve kozott (Fisher-
féle egzakt teszt, p = 0,444). A testtomeg, a szdrnyhossz és a tarsushossz nem kiilonbozott fészektakardsi
kategoriak kozott sem a himeknél, sem a tojoknal (tobbvaltozés varianciaanalizisek, MANOVA-k, minden
p = 0,190). Tovabb4, az dtlagos kornyezeti hdmérséklet, a tojasrakds idGpontja, a fészekalj kora és a fészek
tengertdl vald tdvolsdga sem kiilonbozott a fészektipusok kozott (kétmintas 7-tesztek, minden p > 0,413).

Az értékeket dtlag + SE formdban adjuk meg, ha masképp nem jelezziik.

5.3. Eredmények

5.3.1. Kotlas a természetesen kitett és arnyékolt fészkeknél

Mind a himek, mind a tojok tobb idSt toltottek kotldssal a kitett, mint az drnyékolt fészkeknél az egész nap
sordn, és a két sziil§ egyiittes kotldsa magasabb volt a kitett fészkeknél (5.3. dbra, 5.1. és 5.2. tdbldzat).
A véltdsok szdma is magasabb volt a kitett fészkeknél (5.3. dbra, 5.1. és 5.2. tdbldzat). Tovabbd, mind
a himek, mind a tojok kotlasi idejét befolyasolta az idGszak és a kornyezeti hdmérséklet (5.2. tablazat).
Az adott sziil§ kotlasi viselkedése csokkent, ha a pdrja kotldsa novekedett (5.2. tabldzat, himkotlas (%)
modell, tojokotlds meredeksége: b =-0,66 + 0,042 SE; tojokotlds (%) modell, himkotlds meredeksége: b =
-0,63 £ 0,037 SE). A kitett fészkeknél a tojok kotldsa szinte az egész nap folyamdn felette volt az drnyékolt
fészkek tojoinak kotldsandl, mig a himek esetében éjszaka magasabb, napkozben pedig alacsonyabb volt
a kotlds az arnyékolt fészkekhez képest (5.3. dbra). Tovabba a teljes kotlds, a tojok és a himek kotldsa és

az valtdsok szdma mind nétt a fészekalj kordval (bér az utébbi csak margindlisan, 5.2. tdbldzat).

28



5. A sziil6i kooperdcio extrém meleg kornyezetben: természetes viselkedés és kisérletes bizonyiték

[ies N _

It y /

| o / \

| Hggfgiy ’/&\\g; 3

80 90 100
1 1
\
o
Lol
=
4 6
1 1
G

3
L

Teljes kotlas (%)
70
2
1

60
Valtasok szama

50
/
N

2 o-
8 8
-~ (c) — | @ Arnyékolt (d)
o Kitett
o | o |
(o] o]
X o B ) -9
m\O_ m\O_ Ve §'
'@ o ik E
3 . 5 e
> - >
EO_ % o O]
£ F 0- NS
T 9] \N (=
g * \
o o
- Qs -
~
O § o -
1T 1T 1 1T T 1T 1T 1T T "1 1 1T 1T 1 1T T 1T 1T 1T T "T 1
N < O 0 O N < V0 0 O N N < O 0 O N < V0 0 O N
ey I T TYTQYYQ ey I T T TS
O N <~ OV 0O O N < V0o O N O N <~ OV 0O O N < V0o O N
O O O O O v v == =+ <= N N O O O O O v == == «+ <+ N
Idészak ldészak

5.3. abra: A kotlasi viselkedés a természetesen arnyékolt és természetesen kitett széki
lile fészkeknél (17, illetve 15 fészek). (a) Teljes kotlas, (b) valtasok szama, (c) himkotlas
és (d) tojokotlas. Atlagok * SE.

5.2. tablazat: A kotlasi viselkedés végsd kevert modelljei (32 természetes kitettség(i széki
lile fészek).

Magyarazo valtozok Valaszvaltozo
Teljes kotlas (%) Himkotlas (%) Tojokotlas (%) valtasok szama
df F p df F p df F p df F p

Fészektakaras 1,29 9,048 0,005 1,29 5,777 0,023 1,29 8,881 0,006 1,27 6,209 0,019
Idészak 11,328 11,804 <0,001 11,316 1,842 0,047 11,327 14,389 <0,001 11,317 2,578 0,004
Hémeérséklet 2,328 10,713 <0,001 2,316 5,146 0,007 2,327 5,041 0,007 2,317 0,038 0,920
Idészak x hémérséklet 22,316 2,216 0,002 22,317 2,071 0,004
Idészak x fészektakaras 11,328 2136 0,018 11,327 2,00 0,020

Tojokotlas 1,316 244260 <0,001

Himkotlas 1,327 291,187 <0,001

Fészekalj kora 1,29 17325 <0,001 1,29 8479 0,007 1,29 16,004 <0,001 1,27 4089 0,053

Valoszintiségi arany

2 2 2 2
. = 12,795, p < 0,001 = 9,770, p = 0,002 = 11,325, p = 0,001 = 7,446, p = 0,006
teszt a random hatasra X! p< X P X1 P X P

A fészektakaras valtozo a kitett vagy arnyékolt fészkekre vonatkozik (lasd az 5.2. szakaszt), a h6mérséklet masodrend(i polinomként sze-
repelt, a df értékek a szamlalo és a nevezd szabadsagi fokai. A valtasok szamanal a végsé modell a kovetkezd tagokat is tartalmazta:
tojasrakas datuma: Fi,7 = 2,830, p = 0,104; tavolsag a tengertdl: Fi,7 = 4961, p = 0,034. Az lires cellak vagy azt jelzik, hogy a valtozo a
modellszelekcid soran kikeriilt a modellbdl, vagy azt, hogy nem szerepelt a kezdeti modellben (a részletekért lasd az 5.2. szakaszt).
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5.3. tablazat: Végs6 kevert modellek a kisérletesen manipulalt (arnyék hozzaadott és
arnyék eltavolitott) széki lile fészkeknél.

Magyarazo valtozok Valaszvaltozo

Teljes kotlas (%) Himkotlas (%) Tojokotlas (%) Valtasok szama

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
IdGszak 11, 198 1183 0,301
Idészak x kezelés 11,198 4,535 <0,001
Tojokotlas 1,219 184,72 <0,001
Himkotlas 1,219 184,79 <0,001

Valoszin(iségi arany

2 2 2 2
. = 6,826, p = 0,009 = 8,804, p = 0,003 = 4,165, p = 0,041 0,001, p = 1
teszt a random hatasra X’ P X1 p Xi p X7 < p

Tovabbi részletekért lasd az 5.2. tablazatot.

5.3.2. Kotlas a kisérletesen manipulalt fészkekneél

A fészektakards manipuldciéja minden vdlaszvaltozé esetében befolydsolta a sziil6k viselkedését (5.4.
dbra, 5.3. tdblazat). A manipuldciét kovetGen az drnyék hozzdadott fészkeknél a sziil6k csokkentették
a kotldsi befektetésiiket, mig az arnyék eltavolitott fészkeknél a sziil6k novelték a kotldsukat. Emiatt a
kétsziilGs kotlds szintje nétt az arnyék eltavolitott f€szkeknél, és csokkent az arnyék hozzaadott fészkeknél
(5.4. abra).

A viérakozdsoknak megfelelGen az arnyék eltdvolitott fészkeknél n6tt a valtdsok szdma, mig az drnyék
hozzdadott fészkeknél csokkent (5.3. tabldzat), és a hatdsok a nap legmelegebb szakaszdban voltak a
legnagyobbak (5.4. dbra). A nem manipuldlt fészkeknél kapott eredményekkel 6sszhangban a him- és a
tojokotlast a kisérletesen manipulalt fészkeknél is befolydsolta a parjuk viselkedése (5.3. tabldzat).

o ] - P
¥ (a) “7 e Arnyék hozzaadott (b)
o Amyék eltavolitott

20
1

-20

Valtozas a teljes kotlasban (%)
0
Valtozas a valtasok szamaban

-40
1
3
1

00-02+
02-04+
04-06+
06-08+
08-10+
10-12+
12-14
14-16
16-18+
18-20
20-22+
22-24+
00-02+
02-04+
04-06+
06-08+
08-10+
10-12+
12-14+
14-16
16-18
18-20
20-22+
22-24+

ld6szak ld6szak

5.4. abra: Kotlasi viselkedés kisérletesen manipulalt széki lile fészkeknél: arnyék eltavo-
litott fészkek (n = 11) és arnyék hozzaadott fészkek (n = 9). (a) Valtozas a teljes kotlas-
ban, (b) valtozas a valtasok szamaban. Atlagok + SE.
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5.4. Diszkusszio

Ebben a vizsgdlatban kimutattuk, hogy a napsugirzdsnak val6 kitettség esetén magasabb volt a sziil6k
befektetése, és igy magasabb szintd kétsziilgs gondozast mutattak, kiillondsen a nap kdzepén, amikor a
fészkek intenziv napsugdrzasnak voltak kitéve. Mind a megfigyeléses, mind a kisérletes adatok konzisz-
tensen azt mutattdk, hogy a fészektakards, illetve a napsugdrzasnak valo kitettség jelentGsen befolyésolta
a himek és a tojok kotldsi viselkedését. A kitett fészkeknél a teljes kotlds és valtdsok szdmdnak noveke-
dése valoszindleg csokkenti a tojasok €s maguk a sziil6k tilmelegedésének kockazatat (Amat és Masero,
2004a). Azdltal, hogy gyakran véaltjdk egymast a sziilGk a kotldsban, a tengerhez tudnak repiilni, és meg-
nedvesithetik a begytollaikat (,,belly soaking”), és igy tudjdk hiteni a tojdsaikat és sajat magukat (Amat
és Masero, 2009; Grant, 1982).

A viselkedési valaszok napi mintdzata azonban kiilonboz8 volt a teljes kotlds és a valtasok szama
esetében a kisérletes adatoknal. Az arnyék eltavolitott fészkeknél kiilondsen gyakori volt a valtds a nap
legmelegebb szakaszdban (10:00 és 16:00 6ra kozott), mig a teljes kotlds ebben az idészakban alig tért
el a kontrolltél. Ugy gondoljuk, hogy ez egy plafonhatisnak koszonhetd: a nap kozepén gyakorlatilag
minden fészket folyamatosan kotolnak a sziil6k (4. fejezet), azonban az arnyék eltavolitott fészkeknél a
valtasok gyakorisdgdnak novelésével a sziil6k csokkenthetik onmaguk tilmelegedésének veszélyét. Ez
utébbi eredmény azt is sugallja, hogy a sziil6k folyamatosan figyelemmel kisérik parjuk viselkedését, és
sziikség esetén mdodositjdk sajat gondozdsi befektetésiiket, hogy kompenzdljanak, ha sziikséges.

A himek napkozbeni hozzdjaruldsa a természetesen kitett fészkeknél alacsonyabb volt, mint az arnyé-
kolt fészkeknél; valészinidleg azért, mert a kitett fészkek himjei tobb id6t toltottek a fészekalj éjszakai
kotldsdval. A Kkitett fészkeknél a himek magasabb éjszakai kotldsdnak (és igy a magasabb teljes kotlds-
nak) két magyardzata lehet. Egyrészt a Kkitett fészek biztonsdgosabb lehet a kotld sziil§ szdmdra, mint
az arnyékolt (Amat és Masero, 2004b; Grant, 1982; Martin és Roper, 1988), mivel a kitett fészkek meg-
konnyithetik a ragadozok éjszakai észlelését. Ha a kotl6 sziil§ biztosabban tudja megitélni, hogy valéban
ragadozé kozelit-e, az lehet6vé teszi szamdra a hosszabb kotldsi szakaszokat. Es a kitett fészkek a korai
menekiilést is megkonnyitik, ha egy ragadoz6 megkozelitené a fészket. Médsrészt a hGelvezetés az éjszaka
sordn eltérd lehet az drnyékolt és a kitett fészkek esetében. A kitett fészkek éjszaka tobb hét veszithetnek,
mint az drnyékolt fészkek, ezért a kotlo sziil6knek tobb id6t kell tolteniiik a tojasok éjszakai melegitésével.
Kovetkezésképpen sivatagi kornyezetben a bokrok éltali fészektakards termikusan kedvezd feltételeket te-
remt a teljes nap sordn, bdr ez nagyobb predédcids kockdzatot jelenthet a fészek és/vagy a kotld sziil6k
szamdara (Amat és Masero, 2004b).

Vizsgdlatunk azon kevés kisérletes vizsgélatok egyike, amely kimutatta, hogy a zord kornyezet eld-
segiti a kétsziilds utédgondozdst. Brown és mtsai. (2010) azt taldltdk, hogy a kétsziilés gondozis elen-
gedhetetlen volt az ebihal tiléléséhez kis méretd (de nem nagy méret(i) szaporoddsra szolgdl6 tavacska
esetén, mivel a kis tavacskdkban nem volt elegend§ taplalék az ebihal novekedéséhez és tiléléséhez. A
kétsziils kaliforniai amerikaiegérben (Peromyscus californicus) a himek jelenléte megnovelte az utédok
tdlélését és lerdviditette a ndstények sziilési idSkozEt, bar ezek a hatdsok csak korldtozott taplalék ese-
tén voltak nyilvdnvaléak (Cantoni és Brown, 1997). A Campbell torpehorcsognél (Phodopus campbelli),
amely olyan rendkiviil hideg kornyezetben szaporodik, ahol a kdrnyezeti hdmérséklet -30 °C alé is csok-
kenhet, mindkét sziil§ gondozdsa kritikus fontossdgu, hogy a kolykok és a sziilGk védve legyenek a zord
idGjarastol (Wynne-Edwards, 1998).
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Lehet Ggy érvelni, hogy a szélsGséges hideg (vagy meleg) nem feltétleniil ,,zord” azoknak a szerve-
zeteknek, amelyek alkalmazkodtak ahhoz, hogy ilyen latszélag bardtsdgtalan kdrnyezetben éljenek, és a
»zord” cimke egyszertien csak az éllatok kornyezetének emberszemszogt felfogasat tiikrozi. Azonban a
stressz viselkedési jelei és a gondosan 6sszehangolt viselkedések, mint példdul az itt bemutatott, a kotl6
sz€ki lilék dltal mutatott viselkedések, arra utalnak, hogy a sz€lsGséges él6helyek még azon élGlények
szdmdra is kihivdst jelentenek, amelyek fizioldgiailag alkalmazkodtak ahhoz, hogy ott szaporodjanak.

Osszefoglalva, eredményeink arra utalnak, hogy a zord kdrnyezet befolyasol egy szocidlis jelleget, a
kétsziilds utédgondozasi viselkedést, mivel a fészek napsugdrzasnak valé kitettsége a rendkiviil magas
kornyezeti hdmérséklettel egyiitt elGsegitette a sziilk kozotti egylittmikodést. A sziil6k fokozott egyiitt-
mikodése fontosnak tinik a sivatagi kornyezetben, mivel egy egyediildllé sziil§, ahogy Amat és Masero
(20044, 2004b) is érvelnek, nem biztos, hogy képes megvédeni a tojdsokat és/vagy sajat magat a tilmele-
gedéstdl.
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Sziil6k kozotti egyezkedés az utodgondozasrol: reverzibilis

kompenzacio a kotlas soran*

6.1. Bevezetes

Hogyan oldjak fel a sziil6k konfliktusokat az utédgondozdsrél? Houston és Davies (1985) nagy hatédsd
modellje a sziil6k etetési ratdjat vizsgalta, és részleges kompenzacidt prediktalt; vagyis ha az egyik szii-
16 noveli a befektetését, a masik sziilének kisebb mértékben kell csokkentenie a befektetését. Houston
és Davies (1985) modelljében azonban a sziil6k nem valds idSben igazitjdk a befektetésiiket parjuk vi-
selkedéséhez, hanem stratégidjuk evolicios iddben rogziil (,,zart ajnlat”, ,,sealed bid” a jatékelméleti
terminoldgidban). Az olyan modellek, amelyek a sziil6k ismételt dontéseit (,,egyezkedés”, ,,negotiation”)
vizsgéljdk vagy kompenzéaciot (McNamara és mtsai., 1999), vagy a kompenzaciétdl az egyezésig (azaz
a befektetés novekedését a parjuk befektetésének novekedésére valaszul) terjedd vdlaszokat prediktdlnak
(Johnstone és Hinde, 2006; Taylor és Day, 2004).

Szamos kisérletet végeztek a modellek predikcidinak tesztelésére madarak, rovarok, halak és emld-
sok esetében. Két f6 megkozelitést alkalmaztak a sziil6knek a parjuk megvaltozott erSfeszitésére adott
védlaszdnak tesztelésére: (1) a par eltdvolitdsa (pl. Alatalo és mtsai., 1988; Erckmann, 1983; Markman és
mtsai., 1996; Martin és Cooke, 1987; Smiseth €s Amundsen, 2000) és (2) par hatrdltatdsa (,,handicapp-
ing”, extra silyok rogzitése az egyedre vagy a tollak megvagdasa, pl. Markman és mtsai., 1995; Sanz és
mtsai., 2000; Slagsvold és Lifjeld, 1990; Wright és Cuthill, 1989). Ezeknek a kisérleteknek az eredményei
ellentmonddsosak voltak, mivel a sziilk vagy vdltozatosan (kompenzicidval vagy egyezéssel) reagdltak
a parjuk megvaltozott befektetésére, mig mas tanulmanyok nem taldltak szignifikdns valaszt (Bart és Tor-
nes, 1989; Hinde, 2006; Houston és mtsai., 2005; Sanz és mtsai., 2000; Smiseth €s mtsai., 2005). Ezek a
kisérletek azonban korlatozottak abban, hogy milyen kovetkeztetéseket lehet levonni az egyezkedési fo-
lyamatrdl (ha egydltaldn van ilyen), mivel a manipulaci6 ltaldban tobb napig tartott a gondozasi idGszak
alatt, és minden pérndl csak az egyik sziil6t manipuldltak.

Itt azt vizsgaljuk, hogy a sziil6k hogyan reagdlnak partneriik megvaltozott befektetésére a széki lilénél.
A kotlasi viselkedés manipuldldsdhoz a sziil6k befektetését noveltiik igy, hogy egy tdvirdnyithat6 eszkoz-
zel hidtottiik a fészket és a tojdsokat. Ez a kisérlet két okbdl is djszerd volt. Egyrészt rovid tdvi (néhdny
dra) manipuldciét alkalmaztunk, mig a kordbbi, a sziil6i interakcidkat vizsgdld tanulméanyok hosszan tar-
t6 manipuldcidkat alkalmaztak (napok, hetek; a par eltavolitdsdval, plusz stlyok rogzitésével vagy tollak
megvagasaval). Megkozelitésiink elénye, hogy el tudjuk kiiloniteni a manipuldcidk alatti és utdni hatdso-
kat. M4srészt az egyes parok himjeit és tojdit kiilonbozd napokon, véletlenszerd sorrendben manipuléltuk,

azaz megforditottuk az adott par tagjai kozotti manipulaciét. Ezt a kordbbi tanulmanyok nem tették meg,

*Az aldbbi publikdci alapjan: Kosztoldnyi, 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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2.z

kivéve Hinde (2006) vizsgdlatat, aki fiokak tdplalékkérd hangjanak lejatszasadval manipuldlta mind a him,
mind a tojé széncinegék (Parus major) gondozésit.

Két {6 célkittizésiink volt. Egyrészt annak tesztelése, hogy a sziil6k hogyan reagalnak a kotlds sordn
a megnovekedett munkaterhelésre. Mdsrészt annak tesztelése, hogy a himek és a tojok hogyan reagil-
nak parjuk megvéltozott sziilGi befektetésére. A legtobb, sziilGi befektetést vizsgdld, madarakon végzett
kisérlettdl eltérden (1) mi a kotlds alatt, nem pedig a fickdk gondozdsa alatt manipuléltuk az utédgon-
dozé viselkedést, és (2) az volt a célunk, hogy noveljiik, és nem pedig csokkentsiik a manipuldlt sziil§
befektetését. A kotlés alatti manipuldcié eldnye, hogy valdszindtlen, hogy az utédok viselkedése befoly4-
solja a sziil6k kozotti egyezkedés kimenetelét (Johnstone és Hinde, 2006; Parker és mtsai., 2002), mert
viselkedési (de nem evolicids) szempontbdl a tojds passzivabb résztvevs a jaitékban, mint egy fidka. Egy
tovabbi kiilonbség a fickanevelés €s kotlas kozott, hogy a fiokanevelés soran a sziil6k egymastol fiigget-
leniil novelhetik a fiokak tdplalasdhoz valé hozzajaruldsukat, mig a kotlds sordn a kotlasi id§ novelése az

egyik sziil§ éltal csak akkor lehetséges, ha a par mésik tagja nem iil a fészken, vagy ha r4 lehet birni, hogy

lej6jjon a fészekrdl.

6.2. Modszerek

6.2.1. Terepi modszerek

A kisérletet az Al Wathba Wetland Reserve (ldsd a 3.3.1. szakaszt) teriiletén végeztiik két év soran: 2005.
marcius 23. és junius 19. kozott és 2006. aprilis 26. és julius 12. kozott. A kotldsi viselkedés tanulma-
nyozdsdra és a fészek h6mérsékleti viszonyainak manipuldldsira egy automatikus fészekfigyelS rendszert
fejlesztettiink (6.1. dbra). A rendszer négy {6 részbdl allt. Egyrészt egy elektronikus mérleget (Navigator,
Ohaus Corporation, Pine Brook, New Jersey) helyeztiink a fészek ald, amit egy adatgydjt6hoz (Gigalog,
Audon Electronics, Nottingham, Egyesiilt Kirdlysag) csatlakoztattunk, hogy 20 mdsodpercenként rogzit-
stk a kotl6 sziil§ testtomegét. A fészket egy milanyag tdlcdn helyeztiik a mérleg tetejére. A szélsGséges
kornyezeti h6mérséklet (1asd lent) és az erds sz€l azonban megbizhatatlanna tette a mérleg méréseit, ezért
ezeket az adatokat nem vizsgaltuk tovabb. Masrészt egy hdszondat helyeztiink a fészekcsésze aljdba, és
egy masik szondét a fészektdl koriilbeliil 25 cm-re a talajszintre, hogy mérjiik a fészek és a kornyezet
hémérsékletét. A szondédkat egy adatgydjt6hoz (Tinytag, Gemini Data Loggers Ltd, Chichester, Egye-
stilt Kirdlysag) csatlakoztattuk, amely 20 masodpercenként rogzitette az adatokat. Harmadrészt egy kis
méretd kamerdt (Outdoorcam, Swann Communications Pty. Ltd., Richmond, Victoria, Ausztrdlia) he-
lyeztiink el a fészektdl koriilbeliil egy méterre, amit egy digitdlis vide6rogzit6hoz (MemoCam, Video
Domain Technologies Ltd., Petah Tikva, Izrael) csatlakoztattunk, hogy 20 misodpercenként rogzitsiik a
sziil6k viselkedését. A kamera tartalmazott infravords fényforrasokat, amelyek lehet6vé tették az éjszakai
viselkedés rogzitését. Negyedrészt egy Peltier hGszivattyut (RS Components Ltd, Corby, Egyesiilt Kiraly-
sdg) helyeztiink a fészek ald, amivel meg tudtuk véltoztatni a fészek termikus dllapotit. Ez az eszkdz egy
tdvirdnyithaté kozponti egységhez volt csatlakoztatva. Az dramelldtdst egy autéakkumuldtor szolgaltat-
ta. A rendszer minden elemét (kivéve a kamerat) és a kdbeleket a fold ald rejtettiik, hogy minimadlisra
csokkentsiik a lilék zavardsat.

A kisérlet minden fészeknél négy napig tartott. Minden kisérletes fészek harom tojdsos volt (a fészek-
aljméret modusza), és a fészekaljak 11,9 + 1,02 naposak (4tlag + SE, n = 20) voltak a kisérlet kezdetekor.
Az els6 napon a fészeknél feldllitottuk a rendszert, a masodik nap sordn a természetes viselkedést rogzi-

tettiik (alapadat), a harmadik és negyedik napon pedig 22:00 és 04:00 vagy 5:00 és 09:00 kozott hitottiik
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6.1. abra: A fészek monitorozasara és a fészekhémérséklet manipulalasara hasznalt rend-
szer. (@) A kamera egy széki lile fészekkel; (b) az elektronikus mérleg, az adatrogzité és a
Tinytag h6mérséklet-rogzitd; és (c) a videorogzitd, a féegység (Peltier modul vezérls és
arameloszto) és az akkumulator egy kiilon dobozban, koriilbeliil 5 méterre a fészekt6l.

a fészket, amivel a himet, illetve a tojét szandékoztuk manipuldlni (6.2. dbra). A hiités sorrendjét az egyes
fészkeknél véletlenszerdien hataroztuk meg. A rendszert naponta felkerestiik, hogy kicseréljiik az adatrog-
zit6k memoriakartydit, az akkumuldtort (minden masodik napon), valamint hogy ellendrizziik a rendszer
megfeleld mikodését. E latogatdsok dtlagos hossza 20,1 + 0,56 perc volt (n = 20), és az ezekbdl az idGsza-
kokbdl szdrmazé adatokat kizartuk az elemzésekbdl. A manipuldcidk (vagyis a hiités) alatt nem tortént
fészeklatogatas.

Hémérséklet (°C)
25 30 35 40 45 50 55

REITANNUEN

00 06 12 18 O
1. nap 2. nap 3. nap

6.2. abra: A hiités hatasa a fészek h6mérsékletére (folytonos vonal) és a kérnyezeti ta-
lajhémérséklet (szaggatott vonal) egy kisérletes fészeknél. Ebben a példaban az elsé
hiités a himet, a masodik pedig a tojot célozta.

Az adatokat két fészekfigyeld rendszerrel gy(jtottiik osszesen 20 fészkeknél. A kisérlet sordn harom
fészek predacio dldozatdva vélt, ezért hdrom tojé manipuldcids naprél hidnyoznak az adatok. Hirom mésik
fészek esetében a sziil6k csak késGbb tértek vissza a fészekre a rendszer feldllitdsa utdn, ezért ezeknél a
fészkeknél egy extra alapadati napot vettiink, és az elsG alapadati nap adatait kihagytuk az elemzésekbdl.

Az volt a varakozadsunk, hogy sziil6k a hlitésnek a tojasok hdmérsékletére gyakorolt hatdsat mérsékelni
probaljak. Hogy felmérjiik a hitésnek a fészek hdmérsékletére sziildk nélkiil gyakorolt hatdsat, ot hasz-
nalaton kiviili fészekben mértiik a fészek és a kornyezet h6mérsékletét (a tovabbiakban ,tesztfészkek”,
3 fészek 2005-ben és 2 fészek 2006-ban). Ezekben az esetekben a fészekfigyelS rendszert kordbban pre-
dalt, elhagyott vagy kikelt lilefészkeknél allitottuk fel egy napra, és japan fiirj (Coturnix japonica) harom
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friss tojdsat hidtottiik a him- és tojdomanipuldcidonak megfeleld ideig (22:00-04:00, illetve 05:00-09:00).

A fiirjtojas mérete és alakja hasonl6 a sz€ki lile tojasdhoz.

6.2.2. Statisztikai elemzések

Az egyes fészkeket tekintettiik az elemzés egységének. A manipulacié kotldsi viselkedésre gyakorolt ha-
tasat a kotldsi id§ vdltozdsaval mértiik (azaz a manipuldcié napja alatti kotlds szazalékos ardnya minusz
az alapadati nap alatti kotlds szdzalékos ardnya). Az alapadati és a manipuldcids napokat két részre osz-
tottuk: manipulécids idGszak (22:00-04:00, illetve 05:00-09:00 a him-, illetve a tojémanipuldciés napon)
és manipulacié utdni id6szak (04:00-10:00, illetve 09:00-13:00 a him-, illetve a tojémanipuldciés na-
pon). A him és a toj6 vélaszat a manipuldcié alatt és utdn nem befolydsolta az év, az adatgy(jtéshez és
manipuldciéhoz haszndlt fészekfigyeld rendszer (1. vagy 2. rendszer), illetve a manipuléci6 sorrendje (va-
rianciaanalizisek, minden p > 0,194), ezért ezeket a hatdsokat nem vettiik figyelembe a tovabbi elemzések
sordn.

A 22:00-04:00 manipuldcids periédussal a him, mig az 05:00-09:00 periédussal a tojo sziil6t céloztuk
manipuldlni. Azonban a manipuldlni tervezett sziil6 nem mindig kotlott a teljes hiitési id&szak alatt (14sd
alabb), igy az adott sziil§ altal tapasztalt manipulacié mértéke fliggott attdl, hogy az adott sziil6 mennyi
id6t toltott a fészken a manipulacié alatt. EzErt a linedris modellekben egy kovaridnst (A7) alkalmaztunk
arra, hogy vizsgéljuk a manipuldci6 hatdsit a nemek vélaszdra. Egy adott sziil§ esetében a AT-t tigy hata-
roztuk meg, hogy a hiités fészek hémérsékletére (Tisg,ex — Tismyeszer) Eyakorolt hatdsanak abszolut értékeét
megszoroztuk azzal az id6vel, amikor a sziil§ a hitési periddus alatt a fészket kotlotta. A hités hatdsat a
szezon adott napjdra a tesztfészkek hdmérsékleti adatainak felhasznéldsaval becsiiltiik (1asd aldbb).

A sziil6k jelenléte befolydsolta a hiités hatdsat, mivel a kisérletes fészkeknél kisebb volt a kiilonbség
a fészek és a kornyezeti h6mérséklet (Trsgse — Tismyezer) kOZOt, mint a tesztfészkeknél (22:00-04:00,
kisérletes fészkek: -1,2 + 0,27 °C (atlag + SE); tesztfészkek: -4,2 + 0,52 °C, kétmintds ¢-tesztek, t,3 =
4,924, p < 0,001; 05:00-09:00, kisérletes fészkek: -3,3 £ 0,25 °C; tesztfészkek: -5,9 £ 0,32 °C, 1,4 =
5,245, p < 0,001). Ezenkiviil a htités hatdsa (azaz a Tysger — Tiomyezer) @ tesztfészkeknél abszolut értékben
novekvd tendencidt mutatott a koltési idGszak alatt (linedris regresszidk, himmanipuldcié: b = —0,02 +
0,021 SE, #5 = 1,157, p = 0,331; tojémanipulécié: b = —0,02 + 0,007 SE, t3 = 3,552, p = 0,038). Ezért
a nemek dltal tapasztalt manipuldcié (AT) becsléséhez a hGmérséklet-kiilonbséget (Tisg,ex — Tiismyezet) a2
adott datumra a fenti regressziok egyiitthat6it felhaszndlva becsiiltiik.

A himeket célzé manipuldciok sordn a him az id6 70,2 £ 5,06%-4ban (4tlag + SE) volt a fészken, a
toj6 a 26,2 + 4,71%-4ban, és egyik sziil§ sem a 3,6 + 0,71%-dban. Vagyis a himek tdbb idét toltottek a
fészken, mint a tojok, amikor a himeket céloztuk (paros ¢-tesztek, t;9 = 4,522, p < 0,001). A tojokat
célz6 manipulédcidk sordn pedig a tojok toltottek tobb idSt a fészken, mint a himek (¢, = 11,525, p <
0,001; himek: 9,1 + 2,84%, tojok: 77,3 + 3,41%, egyik sziil6 sem: 13,6 + 2,10%). fgy a himeket célz6
manipuldciok sordn a himek tobb hitést tapasztaltak, mint a tojok (ATyq, = 17,5+ 1,34 °C x h, ATy =
6,8 + 1,28 °C x h, pdros t-tesztek, t;9 = 4,321, p < 0,001), mig a tojokat célz6 manipulacidk sordn a
tojok tobb hiitést tapasztaltak, mint a himek (AT, = 2,1 + 0,69 °C x h, ATtojé = 18,2 + 0,94 °C x h,
t1e = 10,694, p < 0,001). Természetesen a kisérletet erre terveztiik, de hangsulyozzuk, hogy a ,.,himet”
és ,,t0jot” célz6 manipulécio statisztikai, és nem determinisztikus kiilonbség, mivel néha a ,,rossz”” nem
volt jelen a fészken, és tapasztalta a tarsat célzé manipuldciot.

Lehet tigy érvelni, hogy a sziil6k vdlasza fiigghet az eredeti befektetésiiktSl. Példdul, ha egy sziil6 mar

az ideje 90%-4ban kotlik, akkor kevésbé valdszind, hogy a manipulédcidra valaszul noveli a kotlasi idejét,
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mint az a sziil§, aki idejének csak 10%-aban kotlik (,,plafonhatds”). Ezt a lehetGséget ugy vizsgaltuk,
hogy a vélaszvéltozot exp(x/100) értékkel silyoztuk, ha x, azaz a kotldsi id§ valtozdsa pozitiv volt, és
exp(1—-x/100) értékkel, ha x negativ volt. A sulyok alkalmazasa azonban nem valtoztat a konkldziéinkon,
ezért ezeket az eredményeket nem kozoljiik.

Vektorok segitségével elemeztiik a sziil6knek a parjuk viselkedésére adott vélaszait. Az alapid§szak
adatét vettiik az origénak, és a koordindtdk a him és tojo kotldsdnak valtoz4dsat mutattdk az alapidGszakhoz
képest. Igy egy vektor jelolte a him és a tojé kotldsi szintjének egyiittes véltozasat egy adott parban. Az
egyik pér esetében a kotlds nem vdltozott a himmanipuldciés periddus alatt az alapid§szakhoz képest (azaz
a vektor hossza nulla volt), ezért ezt a fészket nem vettiik figyelembe a himmanipulaciés periédusban.

A vektorok eloszldsdnak vizsgdlatdhoz a paraméterteret két haromszogre osztottuk a himvéltozds =
tojovaltozas (+1-es meredekség) vonal (a tovabbiakban izoklin) mentén. A 0° és 45° kozotti vektorok az
izoklin mindkét oldaldn azt jelentik, hogy mindkét sziil6 novelte a kotlast (,,egyezés”, 1asd a 6.3. dbrét), a
45° és 135° kozotti vektorok azt jelentik, hogy az egyik sziil§ novelte, mig a masik csokkentette (,.kom-
penzéci6é” a tojd, illetve a him 4ltal; bal felsd, illetve jobb alsé négyzetek), mig a 135° és 180° kozotti
vektorok azt jelentik, hogy mindkét sziil6 csokkentette a kotlast (,,negativ egyezés”).

A viselkedési vélaszokat a vektortérben haromféleképpen vizsgéltuk. Elszor a vektorok izoklint6l
vett abszolut eltérését hasznaltuk, és kiszdmitottuk az atlagos eltérést és 95%-os konfidenciaintervallu-
mot (KI). Méasodszor figyelembe vettiik a vektorok hosszdt is, és kiszdmitottuk az dtlagos vektort és a
95%-o0s konfidenciateriiletet a megvaltozott kotlasi szinthez kiilon-kiilon a két haromszogre. Végiil a pa-
rok vélaszainak a him- és tojomanipulédciok alatti osszehasonlitdsdhoz a vektorok izoklintdl vett abszolut

eltérését haszndltuk. Az értékeket 4tlag + SE forméaban adjuk meg, ha masképp nem jelezziik.

6.3. Eredmeények

6.3.1. A manipulacio hatasa a kotlasi viselkedésre

A tojasok hitése befolydsolta a sziil6k viselkedését: a teljes kotldsi id6 magasabb volt a himmanipulacié
sordn, mint az alapidGszakban, és a teljes kotlds nétt a sziil6k altal tapasztalt hiitéssel (6.1. tdblazat). A
himek, de nem a tojok, kotldsi ideje nétt a tapasztalt manipuldcidval (regresszié a AT-re). A manipu-
l4ci6 utdn a himek kotldsa nem szignifikdns csokkend tendenciit mutatott, mig a tojok kotldsa nétt az
alapadati naphoz képest (6.1. tdblazat). A himmanipuldcidéhoz hasonléan a teljes kotlds magasabb volt a
tojomanipulécié sordn, mint az alapidGszak alatt (6.1. tdblazat). Tovdbba a tojok, de nem a himek kotldsa
magasabb volt a manipuldci6 alatt, mint az alapid§szak alatt (6.1. tdbldzat). A tojémanipuldcié utdn a tel-
jes kotlas szignifikdnsan magasabb volt azokban a fészkekben, amelyeknél a sziil6k a manipuléci6 alatt
tobb htést tapasztaltak (regresszié a AT-re), azonban semmilyen mas kapcsolat nem volt szignifikans a
tojomanipuldcio utdn (6.1. tdblazat).

Baér ezek az eredmények azt mutatjdk, hogy a manipuldcié hatdssal volt a sziil6k viselkedésére, de nem
tudjak megmagyarazni, hogyan reagalt a sziil§ a parja megvaltozott befektetésére, mivel itt a himeket és
a tojokat egymastol fiiggetleniil teszteltiik. Tovabba a AT meredeksége sem hasonlithat6 6ssze a nemek
kozott, mivel a magyardz6 véltozo tartomdnya (vagyis a kapott manipuldcié mennyisége) eltérd volt a

himek és a tojok kozott (14sd a 6.2. szakaszt a nemek 4ltal tapasztalt dtlagos AT-rdl).
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6.1. tablazat: A kotlasi id6 valtozasa (%, manipulacio - alapidészak) a széki lile sziil6k-
nél és a tapasztalt manipulacié (AT, °C x h) hatasa a kotlasi id6 valtozasara a linearis

regresszio meredekségében kifejezve.

Valtozas a kotlasban

AT . meredeksége

Himmanipulacio

Manipulacio alatt (22:00-04:00)

Him 3,3 + 4,80, p = 0,498 1,9 £ 0,71, p = 0,014
Tojo 1,9 £ 4,36, p = 0,671 1,3 £ 0,74, p = 0,104
Teljes 5,2 +1,79, p = 0,009 11+ 0,43, p = 0,026

Manipulacié utan (04:00-10:00)

Tojomanipulacio

Him -51%2,66,p=0,070 0,5 0,46, p = 0,317
Tojo M,4%4,09,p=0011 -11+0,70, p = 0,126
Telies  6,3+3,67,p=0100 04 1,02, p = 0,731

Manipulacio alatt (05:00-09:00)

Him -4,0 £2,49,p=0131 -0,3+0,93,p =0,723
Tojo  19,3%6,42,p=0,008 2,6+ 1,62, p = 0,122
Telies 154 +574,p=0,017 3,5+ 1,94, p = 0,093

Manipulacio utan (09:00-13:00)

Him 0,6 £3,42,p=0,859 -0,8+1,26,p=0,514
Tojo -1,7 + 3,06, p = 0,584 -0,4+0,83, p=0,613
Teljes -11+1,50,p=0,475 1,1+0,48,p=0,037

AAT, .., a him, a tojo, illetve mindkét nem altal tapasztalt manipulaciot

jeloli. Atlag + SE és egymintas t-tesztek valoszinliségei a kotlas valtoza-
sara (szabadsagi fok [df] = 19 ill. df = 16 a him- ill. a tojomanipulacio
esetén) és a linearis regresszio meredekségére (df = 18 ill. df = 15 a him-
ill. a tojomanipulacio esetén). A statisztikailag szignifikans értékek félko-
vérrel vannak szedve.

6.3.2. Valasz a par viselkedésére

A manipuldciéra adott leggyakoribb védlasz a par mésik tagja dltali kompenzicié és nem az egyezés volt.
Egyrészt a himmanipuldcidk sordn az izoklintél szdmitott vektorok atlagos szoge és 95%-os KI-uk a kom-
penziciods teriiletre esett (atlag: 68,3°, 95% KI: 57,0°-79,6°, n = 19). Hasonléképpen az atlagvektorok
és azok konfidenciateriiletei vagy a kompenzacids teriiletekre (bal fels§ haromszog) vagy majdnem csak
arra korlatozédtak (jobb alsé haromszog, 6.3. dbra). Nem véart médon, a 19 fészek koziil 9-ben a tojé no-
velte a kotlasi idejét (és a him kompenzacids csokkenést mutatott), amikor a himet célozta a manipulécid.
Megvizsgaltuk, hogy ennek mi lehetett az oka, és kideriilt, hogy ennél a 9 fészeknél a tojok szignifikin-
san nagyobb htitést tapasztaltak (AT = ATigie ¥ (AT e + A [Ojé)’l = 0,41 £ 0,060), mint a tobbi 10
fészek esetében (ATprop = 0,18 + 0,063, kétmintds r-teszt, t;; = 2,579, p = 0,019).

Misrészt a tojomanipuldcidk hatdsa konzisztens volt a himmanipuldcidkkal (dtlagos szog: 70,2°, 95%
KI: 56,8°-83,7°, n = 17), és az atlagvektorok és azok konfidenciateriiletei nagyrészt a kompenzacios
teriileteken beliil voltak (6.3. dbra).

Harmadrészt a manipulédcidk utdn a sziil6k egymdsra adott vdlaszai hasonléak voltak a manipuldciok
alatt tapasztaltakhoz, mivel a vektorok dtlagos szdge a kompenzicios teriileteken beliil volt (himmani-
puldcié utdn, atlag: 85,7°, 95% KI: 64,9°-106,5 °, n = 20; tojémanipuldcié utdn, atlag: 90,4°, 95% KI:
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6.3. abra: Széki lile sziilék valaszai a manipulacio alatt (bal oldali panelek) és a mani-
pulacié utan (jobb oldali panelek). A vastag vektorok a bal fels§ és jobb als6, az izoklin
(szaggatott vonal) altal elvalasztott haromszogekben (év§ vektorok atlagat jelentik, a
savozott négyszogek pedig az atlagvektorok 95%-os konfidenciateriiletei. A fészkek sza-
ma (n) a két haromszdgre van megadva (lasd a 6.2. szakaszt).

76,9°-103,9°, n = 17). Tovdbb4 mind az 4tlagvektorok, mind a konfidenciateriileteik nagyrészt a kom-
penzicios teriiletekre korldtozddtak (6.3. dbra).

Nem val6szind, hogy a kompenzaciés valaszok annak lennének betudhatdk, hogy a teljes kotldsnak
van egy felsd korldtja, mivel a két sziil§ altal a fészken t6ltott id§ szdzalékos ardnya szignifikdnsan kii-
16nbozott a 100%-t61 mind a manipulécié alatt, mind a manipuldcié utdn mindkét manipuldciés napon
(hfmmanipuléci6 alatt: 96,4 + 0,71%, egymintds z-tesztek, #;9 = 5,052, p < 0,001; himmanipul4ci6 utan:
85,5 + 1,68%, t;9 = 8,626, p < 0,001; tojdmanipulacié alatt: 86,4 = 2,10%, t;, = 6,471, p < 0,001;
tojomanipulacié utdn: 94,0 = 1,99%, t;4 = 3,039, p = 0,008, lasd még a 6.2. szakaszt a plafonhatds

elemzésrdl).
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6.3.3. Avalaszok konzisztenciaja

Végiil a sziil6k valaszai igen konzisztensek voltak a him- és tojomanipulédciok kozott (6.4. dbra): a ma-
nipuldciok alatt n = 13 par a 16-bdl a kompenzacios teriileten vagy annak hatdrdn volt (azaz a teljes
paramétertér 25%-4n beliil; binomidlis tesztek 0,25 feltételezett siker valdszindséggel, p < 0,001) és a

manipuldciok utdn n = 11 pér a 17-bdl a kompenzécids teriileten volt (p = 0,001).
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6.4. abra: Sziil6k valaszanak 6sszefoglalasa. A szogek az izoklint6l valo abszoldt elté-
résként vannak megadva (lasd a 6.2. szakaszt). A par viselkedése a manipulaci6 alatt
(fekete korok) és a manipulacid utan (fehér korok) 6ssze van kotve.

6.4. Diszkusszio

A kisérletiink harom fontos eredményt adott. E16szor is, a szEki lile sziil6k valds idGben reagéltak partne-
riik kotlasi szintjének megvéltozdsdra. Ez az eredmény 6sszhangban van a sziil6i szerepekrdl valé egyez-
kedéssel (sensu McNamara és mtsai., 1999). Igy a sziil6i munkaterhelés kotlds alatti manipuldci6jdra vo-
natkoz6 eredményeink 6sszhangban vannak a madarak fikanevelése sordan végzett, a sziil6k befektetését
manipuldlé legtobb kisérletes eredménnyel, mivel a legtobb vizsgdlat ugyancsak valds idejd valaszokat
tallt a pér sziilGi befektetésének véltozdsdra (pl. Markman és mtsai., 1995; Sanz és mtsai., 2000; Wright
és Cuthill, 1989), mig csak kevés tdmogatta a zdrt ajanlatot (Schwagmeyer és mtsai., 2002 és az abban
talalhato hivatkozasok).

Maisodszor, megmutattuk, hogy kompenzacié és nem egyezés volt a sz€éki lile sziil6k vdlasza a tojasok
hitésére (vagy a partneriik hiitésre adott vdlaszara). Vagyis eredményeink 6sszhangban vannak az elméleti
modellekkel, amelyek kompenzéciét prediktdlnak a sziil6k kozott (Johnstone és Hinde, 2006; McNamara
és mtsai., 1999). A sziil6i befektetések kordbbi kisérletes manipulaci6itdl eltérGen a mi manipuldcionk

a célzott sziil§ hozzdjaruldsdnak novelésére irdnyult (vO. a sziil6 hatrdltatdsa vagy eltdvolitdsa), és ezt
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sikeriilt is elérniink, mivel a teljes kotlds mindkét manipulécié alatt megndtt az alapadati naphoz képest.
Amikor az egyik sziil§ a tojdsok hitésére vilaszul ndvelte a kotldsi idejét, a partnere vdlasza éltaldban
nem az volt, hogy sajat befektetését valtozatlanul tartotta, vagy a parjdhoz hasonléan novelte, hanem
csokkentette azt. Ez utdbbi eredmény azt sugallja, hogy a sziil6k kozott konfliktus van a sziilGi befektetés
mértékét illetSen, é€s mindkét sziil§ megprobalja elkeriilni az utédgondozds koltségeit, és a munkat a
partnerére haritani (Houston és mtsai., 2005).

Harmadszor, a sziil6k valaszai konzisztensek voltak a manipulaciés periédusok alatt €s a manipulacios
periédusok utdn, mivel a legtobb par kompenzéaciét mutatott mind a négy peridédus alatt. Ez a konziszten-
cia megerdsiti azt a feltételezést, hogy a sziilGi befektetések aktudlis valtozdsai egy egyezkedési folyamat
eredményei.

Tudomdsunk szerint Hinde (2006) vizsgalata az egyetlen olyan kordbbi, a sziilGi befektetést manipu-
1416 kisérletes vizsgdlat, amely a mi vizsgdlatunkhoz hasonléan a célzott sziil§ hozzajaruldsdnak nove-
Iésére irdnyult. Hinde (2006) a fiokdk taplalékkérd hangjdnak lejitszdsdval mddositotta az etetési ratat
a széncinegéknél, és a sziil6k kozotti kompenzéacié helyett egyezést mutatott ki. Ezeknek az ellentétes
eredményeknek az oka a sziil6k szamara rendelkezésére 4ll6 informaciok kiilonbozdségében lehet, mivel
a sziil6k informéciéi az utédok sziikségletérdl vagy értékérdl alapvetSen befolydsolhatjak, hogy kom-
penzéci6 vagy egyezés az egyezkedési folyamat eredménye (Johnstone és Hinde, 2006). Eredményeink
Osszhangban vannak Johnstone és Hinde (2006) predikcidival, mivel kompenzacié akkor varhatd, ha a
sziil6k megbizhaté és szimmetrikus informacidval rendelkeznek az utdédok sziikségleteirdl, ami a széki
lile esetében az optimadlis és a tényleges tojashdmérséklet kozotti kiilonbség lehet. Ezzel szemben Hinde
(2006) vizsgélatdban a széncinege sziilk a par megndvekedett munkardtdjit haszndlhattdk a megnoveke-
dett utddsziikséglet vagy utédmindség jeleként és egyezéssel vdlaszoltak, ahogy azt Johnstone és Hinde
(2006) prediktalja, ha a sziil6k csak részleges informacidval rendelkeznek az utédok sziikségletérdl vagy
mindségérdl.

Osszefoglalva, kimutattuk, hogy a sziil6k gyorsan és konzisztensen reagélnak pérjuk megvéltozott
befektetésére a kotlds sordn. Azt is kimutattuk, hogy negativ kapcsolat van a himek és a tojok sziilGi
befektetése kozott (kompenzacié). Azonban nem ismerjiik ennek a kompenzaciés vilasznak a hatdrait.
Azaz nem tudjuk, hogy a parok milyen messzire mozdithatok el az egyezkedési folyamat soran kialakult
befektetéseiktdl, ahol mar nem kompenzalnak, hanem példdul elhagyjék a fészket. A kompenzacios vdlasz
stabilitdsdnak megismeréséhez ugyanazon egyedek ismételt manipuldcidjara lenne sziikség kiilonbozs

szintd manipuldciokkal (példaul valtoz6é mennyiségl hitéssel).
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A kornyezeti és nem a genetikai kiilonbségek befolyasoljak az

utodgondozas valtozatossagat tiz lilepopulacioban*

71. Bevezetés

Az egyik alapvet$ evoliciés mintdzat, hogy a kozel rokon populacidk és fajok jobban hasonlitanak egy-
masra, mint a tavoliak, amit dltaldban a k6z6s evolicids torténetiiknek tulajdonitunk. Ez a mintdzat a mor-
folégidra, a viselkedésre és az életmenetre is igaz, amit ezen jellegek szignifikans filogenetikai szigndlja
mutat (Blomberg és mtsai., 2003; Freckleton és Jetz, 2009). Es ez a mintdzat az utédgondozo viselkedésre
is fenndll (Székely és mtsai., 2013), bér a viselkedési jellegek dltaldban alacsonyabb filogenetikai szigndlt
mutatnak, mint a morfolégiai, az életmenet vagy az élettani jellegek.

A fajok altaldban tobb, részben vagy teljesen elszigetelt populéciora kiiloniilnek el. Ezek a populdci-
6k genetikai sodréddsnak és/vagy eltérS szelekcidnak lehetnek kitéve. Az izolacié mértéke a genetikai
keveredés tekintetében varhatéan megmagyarazza a fajok és populacidk kozotti szocidlis viselkedésbeli
kiilonbségek egy részét (Price, 2008), ahogy az a kiilonféle viselkedési jellegek jelentSs genetikai Osszete-
vGjébdl kovetkezik (Bleakley és mtsai., 2010; Charmantier €s mtsai., 2007; MacColl és Hatchwell, 2003;
Mousseau és Roff, 1987; Walling és mtsai., 2008). Itt egy szocidlis viselkedést, az utdédgondozast vizsgal-
juk, és szdmszer(sitjiik, hogy a kiilonbozd populdcidk kozotti genetikai és térbeli tdvolsdg magyardzhatja-
e a populdciok kozott megfigyelt viselkedésbeli kiillonbségeket. A populdcidk kozotti térbeli tadvolsagok
kiszamitasaval vizsgaljuk, hogy a viselkedésben megfigyelt kiilonbségeket prediktalja-e a tdvolsig altali
izolaci6é modell, ami nagyobb fenotipusos hasonlésdgot prediktal a térben kozel elhelyezkedd populécidk
kozott €s magasabb genetikai keveredés esetén (Freckleton és Jetz, 2009).
amerikai sz€ki lilénél. Tiz foldrajzilag elkiiloniil§ koltGpopulacié haszndlataval teszteljiik, hogy a tojasok
kétsziilds gondozdsa kiilonbozik-e populdcidk kozott. Majd vizsgaljuk, hogy a helyi kornyezet és/vagy a
populécidk kozotti genetikai €s térbeli tdvolsdg prediktdlja-e a sziil6k viselkedését.

Bar a sziilGi viselkedést szamos kiilonb6z6 nézSpontbdl vizsgaltdk mar (pl. Ghalambor és Martin,
2001; Jennions és Kokko, 2010; Westneat és mtsai., 2011), és elméleti és empirikus vizsgdlatok soroza-
ta tdrta fel, hogy az életmenet jellemzdk és az 6koldgia tényez8k hogyan befolydsoljdk az utédgondozéd
viselkedést (attekintés: Clutton-Brock, 1991; Smiseth és mtsai., 2012; Trillmich, 2010), az itt bemutatott
munka harom okbdl is djszerd volt. Egyrészt szocio-filogeografiai megkozelitést alkalmaztunk (Moore
és mtsai., 2010), és foldrajzilag tdvoli koltSpopuldciok kozott hasonlitottuk dssze az utdédgondozé visel-

kedést. Adataink széles foldrajzi tartomdnyt fedtek le (foldrajzi szélesség: €. sz. 15° — €. sz. 53°, foldrajzi

*Az aldbbi publikdcié alapjdn: Vincze, O., Székely, T., Kiipper, C., AlRashidi, M., Amat, J.A., Argiielles-Tico, A., Burgas,
D., Burke, T., Cavitt, J., Figuerola, J., Shobrak, M., Montalvo, T., Kosztolanyi, 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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Py

hosszisdg: ny. h. 112° — k. h. 54°), ezzel lehet6vé téve, hogy teszteljiik a sziil6k vélaszédt a kornyeze-
ti feltételek széles tartomdnydra. Mdsrészt kordbban ugyan mér vizsgaltdk a kotldsi viselkedés foldrajzi
sz€lesség mentén vald valtozatossagat (pl. Martin és mtsai., 2007), de mi itt mindkét sziil§ viselkedésé-
re Osszpontositottunk, mig a kordbbi munkdk f6ként egy nemet vizsgaltak. Munkank ezért egy alapvet§
evoluicids kérdéshez kapcsolddik: konfliktus és kooperacié okoldgiai kontextusban. Harmadrészt mind a
kornyezeti, mind a genetikai kiilonbségek hatdsét teszteltiik a kétsziils utdédgondozdsra. Bar az 6roklés és
a kdrnyezet (,,nature and nurture”’) hatdsai a szocidlis viselkedésre igen ellentmondasosak (Sokolowski és
Levine, 2010), nem volt tudomdsunk olyan kordbbi tanulményrdl, amely mindkét kérdést vizsgdlta volna

vadon €16 populdcidkban az utédgondozdst hasznédlva modellparadigmaként.

7.2. Modszerek

7.21. Utodgondozo viselkedés

Tiz populdciéban rogzitettiik a kotlasi viselkedést transzponder chipekkel (4 populaci6), fészekkameraval
(3 populacid) vagy kozvetlen megfigyeléssel (5 populécid, 7.1. tablazat; két populdciéban két mddszert
is alkalmaztunk). A részletes médszertan az egyes tanulmanyokban taldlhat6 (14sd a hivatkozdsokata 7.1.
tdblazatban). Roviden 0sszefoglalva, a viselkedési megfigyeléseket a nappali 6rdkban végeztiik leshelyrdl
olyan tavolsdgbdl, hogy ne zavarjuk a kotl6 madarat, vagy fészekkamerit, illetve transzponderrendszert
telepitettiink a fészkekhez, amelyek 24 6ran keresztiil rogzitették a viselkedést. Az automata rendszerek hi-
baardnya alacsony, koriilbeliil 0,2% volt (Kosztolanyi és Székely, 2002b). A kotlast ugy definidljuk, mint
a tojasok hémérsékletének az embrionélis fejlédéshez sziikséges optimdlis hdmérsékleti tartomédnyon be-
liil tartasat, amely magédban foglalja mind a kontakt kotlast (azaz amikor a kotléfolt hozz4ér a tojasokhoz),
mind a tojdsok arnyékoldsat, amely meleg kornyezetben fordul el (Amat és Masero, 2004a). 2904 6ranyi
kotlasi adat 4llt rendelkezésiinkre 285 fészekrdl (7.1. dbra). A kotldsi viselkedés szdmszerdsitésére két
véltoz6t hasznéltunk: a teljes kotlds % (az id§ szdzaléka, amikor a tojasokat a him vagy a tojo kotlotta)
és a tojorészesedés % (a tojo szazalékos részesedése a teljes kotlds Yo-bol) minden egyes id&szakra (lasd
lent).

A kotl4si viselkedés id6beli mintdzatdnak vizsgélatdhoz a napot tizenkét kétords idGszakra osztottuk a
korébbi kotldsi elemzéseket kovetve (4. és 5. fejezetek), és minden id&szakra kiilon-kiilon kiszamitottuk
a teljes kotlds %-ot és a tojorészesedés %-ot. Csak azokat a megfigyeléseket vettiik be az elemzésekbe,
amelyek egy adott kétérds idGszakon beliil legaldabb 30 percig tartottak. Ha egy adott fészekre tobb rekord
is rendelkezésre 4llt ugyanabban az id§szakban kiilonboz8 napokrdl, akkor ezek dtlagat vettiik, és kisza-
mitottuk a megfelel§ magyarazé valtozo értékeinek atlagat, azaz az atlagos kornyezeti h6mérsékletet, és

a fészekalj atlagos korat (lasd lent).

7.2.2. Kornyezeti és életmenet adatok

A kornyezeti h6mérsékletrdl az egyes kétords idGszakokra kiilon-kiilon 4lltak rendelkezésiinkre adatok
minden populdciéra az Oldeoog-sziget (Németorsz4g) kivételével. Ez utébbi populdciéban minden meg-
figyelést egyetlen napon végeztek, és erre a napra csak az dtlagh6mérséklet volt ismert (Rittinghaus, 1961).
A kornyezeti hdmérsékletet a talajszinten mértiik, kivéve a Llobregat-deltit (Spanyolorszag), ahol a talaj

feletti hdmérsékletet rogzitettiik. Mivel a szigeten €18 populdcidk életmenete €s viselkedése eltérhet a sza-
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7.1.tablazat: Faj, elhelyezkedés, orszag, koltGhely (sziget, [sz.] vagy szarazfold [szf.]), fold-
rajzi koordinatak és a viselkedésrogzités modszere a tiz lile populaciora, amelyekbdl
kotlasi adatokat gydjtottiink.

. - R Lo Adatgy(ijtési .
Faj Hely Orszag Kolt6hely  Koordinatak a_gqu es! Referencia
modszer

PO . . - é. sz. 53°45' . -
székilile  Oldeoog-sziget Németorszag sz. E ;Z 08°00" megfigyelés Rittinghaus (1961)

PO .. . 8.5z, 46°40’ . T. Székely,

ki Lil Alfold M f. L S
szexaire ° agyarorszag 5z k. h.19°10’ megfigyelés nem publikalt adatok

P . é.sz.41°18’ ). Figuerola, D. Burgas,
széki lile  Llobregat-delta Spanyolorsza szf. transzponder -
Zekit g pany za8 z k. h. 02°08' ZP T. Montalvo, nem publikalt adatok

P . B é.sz.37°06' . P
széki lile Fuente de Piedra  Spanyolorszag szf. ny. h. 04°45' megfigyelés Amat és Masero (2004a)

P - - é.sz.36°42' les é P .
széki lile Tuzla Torokorszag szf. &5z , megfigyelés és Kosztolanyi és Székely (2002b)

k. h. 35°03 transzponder
széki lile Al Wathba Egye?uljt Arab szf. 8. sz. 24 16, kamera 4, fejezet
Emirségek k. h. 54°36

PO . . Sy é.52.16°48' t der é .

széki lile  Farasan-szigetek Szaud-Arabia sz. €. sz , ranszponaer es 5. fejezet
k. h. 41°53 kamera

P . Z6ld-foki é.sz.15°09’ T. Székely, A. Argiielles-Tico,

széki lile Maio . - sz. i kamera .
Koztarsasag ny. h. 23°13 nem publikalt adatok

amerikai Nagy-séstd Amarikai of é.sz. 41°03' megfiayelés J. Cavitt,
széki lile 24 Egyesiilt Allamok " ny.h.112°06' gy nem publikalt adatok
an}er|lfa| Ceuta Mexikd szf. 8. 52.23°52 . transzponder c Kupper,. .
széki lile ny. h. 106°55 nem publikalt adatok

razfoldi populdcidkétdl (Covas, 2012), ezért vizsgaltuk a koltShely (sziget vagy szdrazfold) hatdsat is a
kotlasi viselkedésre.

Az életmenet kotldsi viselkedésre gyakorolt hatdsdnak tesztelésére a tojasrakds datumat és a fészekalj
korét hasznéltuk. A tojasrakds ddtumdt minden populéciéra kiilon-kiilon standardizaltuk, hogy az 4tlag
nulla, a sz6rds pedig egy legyen. A fészekalj kordt a tojasrakds ddtuma és a viselkedési megfigyelés da-
tuma kozott eltelt napok szdmaként szdmitottuk. Mivel a sziil6k viselkedése eltérd lehet a korai kotlds
soran és/vagy a kelés kozeli id6szakban, csak a legaldbb harom és legfeljebb 20 napos fészekaljak kotlasi

rekordjait hasznaltuk.

7.2.3. Genetikai differencialodas

A szg€Kki lile és az amerikai széki lile populdciok géndramldst mutatnak nagy, akar 10 000 km-es foldrajzi
tdvolsdgon 4t is (Funk és mtsai., 2007; Kiipper és mtsai., 2012). A két fajt fenotipusosan nehéz megkii-
Ionboztetni, és sokdig ugyanannak a fajnak tekintették Sket, amig jelentSs genetikai kiilonbségeket nem
mutattunk ki mikroszatellitdk segitségével (Kiipper és mtsai., 2009). A vizsgalatunkban szerepld populé-
cidk kozotti kdzeli rokonsdg miatt a mikroszatellitdk alkalmas markerek a reproduktiv izolacié becslésére.
A teriiletek kozotti genetikai differencidlédés szamszerdsitésére 25, feltehetGen nem rokon egyedtdl vet-
tilk vérmintat hét populaciébol: Al Wathba, Ceuta, Farasan-sziget, Fuente de Piedra, Maio, Nagy-sésté
és Tuzla. Minden mintat 21 polimorf autoszomalis mikroszatellitdval genotipizaltunk Kiipper és mtsai.
(2009) protokollja szerint. Tizenkét mikroszatellita markernek ismert volt az elhelyezkedése a rendelke-
zésre 4116 madédrgenom térképeken, és ezek mindegyike nem kddol6 régidban volt taldlhaté (Kiipper és
mtsai., 2008), ezért feltételezziik, hogy ezek a markerek nagyrészt neutrdlisak. A genetikai differenci-
alédas mértékeként paronkénti Fgp (fixation index) értékeket szdmitottunk a populdcidparok kozott az
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ARLEQUIN program 3.1 verzidjaval (Excoffier és mtsai., 2005). A genetikai differencidlédast egy 427
bazisparos mtDNS szekvencia felhaszndldsdval is kiszdmitottuk (Kiipper és mtsai., 2012). Az mtDNS
haszndlataval becsiilt genetikai differencidlodas teljesen konzisztens eredményeket adott a mikroszatell-

ita elemzésekkel (ezeket az eredményeket itt nem mutatom be).

7.2.4. Statisztikai elemzések

A kotlési viselkedés konzisztens lehet egy adott fészek, populédcié vagy faj esetében, ezért kevert modell
megkozelitést alkalmaztunk (1me4 csomag), amely random faktorként tartalmazta a fészket, a populaciot
és a fajt is. Mind a teljes kotlds %-ot, mind a tojérészesedés Yo-ot ardnny4d alakitva arkuszszinusz négyzet-
gyok transzformadltuk és normadlis hibaeloszldsu kevert modellekben vizsgaltuk. Az idGszak fix faktorként
szerepelt a modellben 12 szinttel, ahol minden szint egy kétérds idGszakot jelolt. A kornyezeti valtozdkat
(kornyezeti h6mérséklet, koltShely: sziget vagy szarazfold) €s az életmenet valtozokat (tojasrakds datuma,
fészekalj kora) két modellcsoportban teszteltiink a hidnyzé megfigyelések miatti adatvesztés minimaliza-
lasa érdekében. A modellek elsS csoportjdban (kornyezeti valtozok) az idGszak, a kornyezeti hémérséklet,
a koltShely szerepelt fix valtozoként, tovabbd az idGszak x hémérséklet interakcid. A modellek masodik
csoportjaban (életmenet valtozok) az idGszak, a tojasrakds datuma €s a fészekalj kora szerepelt. Az id6-
szak x hdmérséklet interakci6 volt az egyetlen szignifikdns masodrendd interakcié (valdszintiségi arany
teszt alapjan), igy az 6sszes tobbi interakcidt kizartuk a modellekbdl, és nem mutatjuk be az eredmények-
ben. A kornyezeti hdmérséklet mdsodfokd ortogondlis polinomként szerepelt a modellekben. A teljes
kotlas elemzésével valé konzisztencia érdekében megtartottuk a négyzetes tagot a tojérészesedés model-
lekben is, bar ez utébbi modellekben a négyzetes tag nem volt statisztikailag szignifikans.

Annak tesztelésére, hogy a hdmérsékletnek a kotldsi viselkedésre gyakorolt hatdsa populdciénként
eltérG-e, a hdmérséklet hatdsidt minden populdcidra kiilon-kiilon becsiiltiik random tengelymetszet és
meredekség tagot tartalmazd modellel. A random tengelymetszet modellektdl eltérGen a random ten-
gelymetszet és meredekség modellek esetében nemcsak a tengelymetszet, hanem a prediktalt meredek-
ség is valtozhat a random tag szintjei kozott. Mivel egy populdcidban nem élltak rendelkezésre minden
idGszakra homérsékleti adatok, a kornyezeti véltozok hatdsét kilenc populédcidban teszteltiik. Az egyes
magyarazo valtozok szignifikancidjanak vizsgéalatdhoz valdszintségi arany teszt (LRT) alapi modell-
Osszehasonlitdsokat végeztiink.

Az életmenet €s a kdrnyezeti véaltozok hatdsat a nappali és az éjszakai kotldsra kiilon-kiilon is vizsgal-
tuk a fenti modellfelépitéseket haszndlva. A nappali idGszak a 06:00 és 18:00 6ra (nydri idGszdmitdssal
korrigélt helyi id6) kozotti idGszakokat foglalta magdban, mig az éjszakai a 18:00 és 06:00 6ra kdzotti
id&szakokat.

A genetikai differencidl6dés kotldsi viselkedésre gyakorolt hatdsdnak tesztelésére harom megkozeli-
tést alkalmaztunk. Egyrészt a fajokat random faktorként hozzdadtuk a kornyezeti és életmenet valtozok
modellekhez és valészintiségi arany teszttel vizsgaltuk a hatdst. Masrészt populaciéparok kozott kiszami-
tottuk az 4tlagos kotlasi kiilonbségeket az egyes idGszakokra, és ezek dtlagat vettiik. Mivel a kiilonbség
elgjele (A populdcié minusz B populdcid, vagy forditva) tetszSleges, az abszolit kiilonbségeket haszndl-
tuk. Kétoldald Mantel-teszttel elemeztiik a genetikai differencidlédéds (paronkénti Fgp-vel mérve) és a
teljes kotlds Y%, valamint a tojorészesedés % atlagos viselkedési kiilonbségek kozotti osszefiiggést a po-
puldcidparok kozott. Az Fgr értékeket feltételezhetSen neutrdlis genetikai markerekbdl szamitottuk (lasd
fent), igy ezzel a mddszerrel a genetikai differencidlédédst okozo sztochasztikus folyamatokat vizsgaltuk.

Harmadrészt kiszdmitottuk a populdciok kozotti foldrajzi tdvolsdgokat, hogy teszteljiik a tdvolsdg altali

45



7. A kornyezeti és nem a genetikai kiilonbségek befolydsoljak az utodgondozas valtozatossdgdt

izolaci6é modellt. Mantel-teszttel vizsgdltuk a foldrajzi tdvolsdgok korrel4cigjat a populdciéparok kozotti
teljes kotlas %o, valamint tojérészesedés % dtlagos viselkedési kiilonbségekkel. Mivel a kotl4si viselkedést
befolyésolta a kornyezeti hdmérséklet (lasd a 7.3. szakaszt), kiszamitottuk a h6mérséklet-korrigélt rezidu-
alis kotlasi viselkedést, és teszteltiik a genetikai differencidlodés és a hdmérséklet-korrigalt kotlds kozotti
Osszefiiggést. A km-ben kifejezett foldrajzi tdvolsdgmatrixot a Geographic Distance Matrix Generator
1.2.3 verzi6javal szdmitottuk ki (Ersts, 2011).

Fuente de Piedra (é. sz. 37°) Llobregat-delta (é. sz. 41°) Oldeoog-sziget (é. sz. 53°) Alfold (é. sz. 46°)
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7. abra: Teljes kotlas (atlag %, sotétsziirke oszlopok) és a tojok kotlasi részesedése (at-
lag %, fehér oszlopok) tiz lilepopulacioban a nap 12 id§szakaban. Az egyes idGszakokhoz
tartozo fészkek szama az oszlopok felett lathato.

7.3. Eredmények

7.3.1. Kotlasi viselkedés kiilonb6z6 populaciokban

A kotlasi viselkedés (mind a teljes kotlds %, mind a tojérészesedés %) szignifikdnsan kiilonbozott a li-
lepopulaciok kozott (7.1. dbra), amint azt a random tengelymetszet vagy a random tengelymetszet €s
meredekség tagok szignifikdns hatdsa mutatja az egész napra vonatkoz6 kevert modellekben, amelyek
tartalmaztdk az idGszakot, a kornyezeti hdmérsékletet és a koltGhelyet (7.2. tdbldzat), vagy az idGszakot, a
fészekalj korat és a tojasrakds datumat (7.3. tdbldzat). A populdcidk kozotti kiilonbségek a nap folyaman
végig fenndlltak, mivel ezek mind a nappali, mind az éjszakai teljes kotlds %o és tojorészesedés % esetében

szignifikdnsak (vagy margindlisan szignifikdnsak) voltak (7.2. és 7.3. tdbldzatok).
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7.2. tablazat: A kdrnyezeti valtozok hatasa a teljes kotlasra (%) és a tojorészesedésre (%).

Teljes nap Nappal Ejszaka
(nfészek =285, nrekord = 1615) (nfészek = 280; nrekord = 968) (nfészek =150; nrekord = 647)

Modell X2 (df) p X2 (df) p X2 (df) p
Teljes kotlas
Populacio (random tengelymetszet

,p ( ) gely 69,77 (6) <0,0001 59,44 (6) <0,0001 9,72 (6) 0,137

és meredekség)
Populacio (random tengelymetszet) 14,88 (1) 0,0001 15,05 (1) 0,0001 6,67 (1) 0,0098
Idészak 291,39 (33) <0,0001 122,45 (15) <0,0001 12,24 (15) 0,6610
Hémérséklet 375,37 (29) <0,0001 188,36 (17) <0,0001 84,79 (17) <0,0001
Hémérséklet meredekség

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

kiilonbség a populaciok kozott)
Id6szak x h6mérséklet 194,17 (22) <0,0001 78,79 (10) <0,0001 4,52 (10) 0,9208
Hémeérséklet négyzetes hatas 91,49 (15) <0,0001 22,29 (9) 0,0080 14,58 (9) 0,031
KoltShely 0,32 (1) 0,5688 0,22 (1) 0,6395 0,16 (1) 0,6906
Tojorészesedés
Populacio (random tengelymetszet

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

és meredekség)
Populaci6 (random tengelymetszet) 6,68 (1) 0,0098 4,03 (1) 0,0446 0,00 (1) 1,0000
Idészak 724,30 (33) <0,0001 41,09 (15) 0,0003 227,01 (15) <0,0001
Hémérséklet 143,41 (29) <0,0001 51,45 (17) <0,0001 33,01 (17) 0,013
Hémérséklet meredekség

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

kiilonbség a populaciok kozott)
Idészak x h6meérséklet 55,72 (22) <0,0001 9,89 (10) 0,4499 15,60 (10) 0,1118
Hémeérséklet négyzetes hatas 18,11 (15) 0,2570 9,84 (9) 0,3638 17,32 (9) 0,0440
KoltShely 1,37 (1) 0,2424 1,34 (1) 0,2463 8,43 (1) 0,0037

A teljes napi (0-24 6ra), a nappali (6-18 6ra) és az éjszakai (18-6 6ra) adatok kiilon elemezve.

A teljes modellek fix tagként tartalmaztak az idészakot, a kdrnyezeti h6mérsékletet, a kdlt6helyet (szarazfold, sziget) és az id6-
szak x h6mérséklet interakciot. A h6mérséklet hatasat minden populaciora kiilon becsiiltiik egy random meredekség taggal. A
fészekazonosito random tengelymetszetként szerepelt a modellekben, hogy kontrollaljunk a pszeudoreplikaciora. Ahémérséklet
masodfokd ortogonalis polinom volt. Az egyes prediktorok szignifikanciajat Ggy vizsgaltuk, hogy a valtozot eltavolitottuk a tel-
jes modellbdl, és a két modell illeszkedését valoszintiségi arany teszttel hasonlitottuk 6ssze. A populacios hatast kétféleképpen
teszteltiik: (1) a random tengelymetszet és meredekség tag eltavolitasaval a modellbél, (2) Ggy, hogy a random tengelymetszet és
meredekség tagot egy random tengelymetszet tagra cseréltiik a teljes modellben, és ezt a tagot tavolitottuk el. A h6mérsékletet
gy teszteltiik, hogy eltavolitottuk a hémérsékletet, az idészak x h6mérséklet interakciot és a h6mérséklet random meredek-
ség tagot a modellbdl. A hémérséklet populaciok kozotti meredekség kiilonbségét Ggy teszteltiik, hogy eltavolitottuk a random
meredekség tagot, és csak a random tengelymetszet tagot tartottuk meg a modellben. A hémérséklet négyzetes hatasat gy
teszteltiik, hogy a masodfoki ortogonalis polinom tagot linearis taggal helyettesitettiik.

7.3.2. A kornyezeti hatasok

A kornyezeti h6mérséklet igen jelentGs hatdssal volt mind a teljes kotlasra, mind a tojok részesedésére (7.2.
tablazat). A hdmérsékletnek a két valtozoéra gyakorolt hatdsa azonban az egyes idGszakokban eltér§ volt,
amit a hdmérséklet és az idGszak kozotti szignifikdns interakcio jelez (7.2. tdbldzat). Ezen tilmenden az
a modell, amely az egyes populdcidkra kiilon becsiilte a meredekséget jobban illeszkedett az adatokhoz,
mint az a modell, amely csak kiilon tengelymetszetet illesztett az egyes populdciékhoz (7.2. tablazat). Ez
a kornyezeti h6mérsékletre adott eltér populdcids valaszokra utal.

Ez az utébbi hatds azonban mindkét vdlaszviltozé esetében egy-egy populdcidnak koszonhetd (Ceuta
a teljes kotlds esetében és Nagy-sost6 a tojo részesedése esetében). Ha ezeket a populdcidkat eltavolitjuk
a modellekbdl, a random meredekség tag tSbbé mar nem szignifikédns (teljes kotlds %: y% = 5,60, p =
0,3469; tojorészesedés Jo: 2 = 4,14, p = 0,5296). Ezek az utobbi eredmények arra utalnak, hogy a lilék
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7.3. tablazat: Az életmenet valtozok hatasa a teljes kotlasra (%) és a tojorészesedés-

re (%).
Teljes nap Nappal Ejszaka
(nfészek = 285; nrekord = 1615) (nfészek = 280; nrekord = 968) (nfészek = 150; nrekord = 647)

Modell x? (df) p x? (df) p x* (df) p
Teljes kotlas
Populacio 32,95 (1) <0,0001 17,40 (1) <0,0001 60,21 (1) <0,0001
Idészak 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
Tojasrakas datuma 4,04 (1) 0,0445 0,79 (1) 0,3728 8,36 (1) 0,0038
Tojorészesedés
Populacio 8,67 (1) 0,0032 16,02 (1) <0,0001 3,89 (1) 0,0487
Id6szak 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
Tojasrakas datuma 0,70 (1) 0,4025 3,80 (1) 0,0512 1,57 (1) 0,2104

A teljes napi (0-24 6ra), a nappali (6-18 6ra) és az éjszakai (18-6 6ra) adatok kiilén elemezve.

A teljes modellek az id6szakot, a fészekalj korat, a tojasrakas datumat tartalmaztak fix tagként, valamint a
populaciot random tengelymetszet tagként. Az egyes prediktorok szignifikanciajat tgy vizsgaltuk, hogy a tagot
eltavolitottuk a teljes modellbdl és a két modell illeszkedését valoszin(iségi arany teszttel hasonlitottuk 6ssze.

minden populdcidéban (kivéve a két fent emlitett) konzisztensen reagdlnak a kornyezeti h6mérsékletre. A
koltShely a tojo éjszakai részesedésének volt szignifikdns prediktora: a szigeten koltd populécidk éjjel
szignifikdnsan kevesebb tojorészesedést mutatnak, mint a szarazfoldi populaciok (b = -0,41 + 0,12 SE,
7.2. tablazat).

7.3.3. Eletmenet hatasok

A fészekalj kora nem befolydsolta sem a teljes kotldst, sem a tojok részesedését a nappali kotldsban (7.3.
tdblazat). Azonban a fészekalj kordnak novekedésével a tojok dltaldban tobbet kotlottak éjszaka (b = 0,02
+ 0,01 SE, 7.3. tdblazat). Mivel az éjszakai teljes kotlds % nem fiiggott a fészekalj koratdl (7.3. tdblazat),
ugy tlnik, hogy a himek a fészekalj kordval csokkentik az éjszakai kotlasi részesedésiiket.

A szezon vége felé lerakott fészekaljakat kevésbé kotlottdk éjszaka, mint a korai fészekaljakat (b =
-0,05 + 0,02 SE, 7.3. tdblazat), azonban ugy tlinik, hogy mind a him, mind a tojo csokkenti a kotldsi
idejét, mivel a tojasrakas datuma és tojorészesedés % kozott nem talaltunk szignifikdns 6sszefiiggést (7.3.
tdblazat). A kotldsi viselkedés életmenet prediktorai szignifikdnsak maradtak, ha a kdrnyezeti valtozékat

is belevettiik ezekbe a modellekbe (ezeket az eredményeket itt nem mutatom be).

7.3.4. Genetikai differencialodas

Annak tesztelésére, hogy a széki lile és az amerikai széki lile kozotti genetikai differencidlédas
befolyésolhatja-e a kotldsi viselkedést, a fajt random tagként hozzdadtuk mind a kdrnyezeti, mind az
életmenet valtozok modellekhez. Azonban a faj faktor modellekbe valé bevondsa egyik modellben sem

javitotta az illeszkedést (valoszintiségi ardny tesztek, minden p > 0,9).
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Ezzel konzisztensen a populdcidk kozotti genetikai kiilonbségek nem fiiggtek dssze a teljes kotlas %
és a tojorészesedés Y pdronkénti kiilonbségeivel (Mantel-tesztek, teljes kotlds %: z = 45,17, p = 0,284;
tojorészesedés %: z = 74,08, p = 0,769, 7.2a. dbra). A populdcidk kozotti foldrajzi tavolsagok szintén
nem fiiggtek Ossze a teljes kotlds % és a tojorészesedés % paronkénti kiilonbségeivel (Mantel-tesztek,
teljes kotlds %: z = 3,2 x 106, p = 0,903; tojorészesedés Yo: z = 4,6 x 106, p = 0,945, 7.2b. 4bra).
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7.2. abra: A lilepopulaciok kozotti paronkénti kiilonbségek a teljes kotlasban és a tojok
részesedésében a 21 autoszomalis mikroszatellita markerrel becsiilt F; értékekhez (a)
és a populaciok kozotti paronkénti foldrajzi tavolsagokhoz (b) viszonyitva.

Tovéabba csak a széki lile populacidk kozotti viselkedésbeli kiilonbségek ugyancsak nem fiiggtek 6ssze
az Fgr értékekkel (Mantel-teszt, teljes kotlds %: z = 4,56, p = 0,535; tojorészesedés %: z = 6,87,
p = 0,584) és a foldrajzi tdvolsdgokkal (teljes kotlds %: z = 1,28 x 109, p = 0,632; tojérészesedés Yo:
7 =176 x 10%, p = 0,501).

Végiil azért, hogy a teriiletek kozotti szignifikdns kornyezeti h6mérséklet hatasra kontrolldljunk az

el6z6 elemzéseket megismételtiik a kdrnyezeti valtozok modell rezidudlisaival (az egész napra vonatko-
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z6 modellek a 7.2. tdbldzatban). Azonban sem a genetikai, sem a foldrajzi tdvolsdg nem prediktélta a

hémérséklete korrigdlt teljes kotlds % és tojorészesedés % rezidudlisok kiilonbségeit (minden p > 0,2).

7.4. Diszkusszio

Vizsgdlatunknak az volt a célja, hogy a kétsziil§s utédgondozast potencidlisan befolydsol6 tényezdket azo-
nositsunk a kis méretd liléknél egy szokatlanul nagy foldrajzi elterjedési teriileten. Vizsgalatunk harom
fontos eredményt adott. Egyrészt kimutattuk, hogy mind a teljes kotlds, mind a tojok részesedése szigni-
fikdnsan kiilonbozik a lilepopulédcidk kozott, és ezek a kiilonbségek a nap folyamén végig fenndllnak.

Masrészt azt taldltuk, hogy a kornyezeti hdmérséklet erds hatdssal van mind a teljes kotldsra, mind
a tojorészesedésre. A kordbbi tanulmanyokkal (4. és 5. fejezetek) 0sszhangban a h6mérséklet hatdsa a
teljes kotldsra négyzetes volt és fiiggott a napszaktdl. A szignifikdns idGszak x hdmérséklet interakcios
hatds arra utal, hogy a sziil6k a napszaktdl fliggden eltérden reagdlnak a kornyezeti hémérsékletre. Bar
a hémérséklet-tartomdny, aminek a fészkeld lilék ki vannak téve véltozé a populdcidk kdzott, minden
kétéras periddusra van egy dltaldnos mintazat, amely a legtobb populaciéra illeszkedik (kivétel Ceuta
a teljes kotlas esetében és a Nagy-sosto a tojé részesedése esetében, a részleteket ldsd az S1. dbran az
eredeti kozlemény kiegészit§ informécidinal: https://doi.org/10.1371/journal.pone.0060998.5001).
Ez a meglep6 eredmény fenotipusos plaszticitdsra utal: az idGszakokon beliil a lilék a legtobb populé-
ciéban konzisztensen reagdltak a kornyezeti h6mérsékletre. A nap folyaman tapasztalhaté eltéré kotlasi
mintdzatok és a szignifikdns populacids kiilonbségek a hGmérsékletre vald kontrolldlds utdn arra utalnak,
hogy nemcsak a kornyezeti hdmérséklet, hanem més kornyezeti és genetikai tényezdk is szabalyozhatjak
a kotldasi viselkedést.

Harmadrészt a genetikai kiilonbségeknek (amelyeket feltételezhetGen semleges markerekkel becsiil-
tiink a populacidk kozott) nem volt hatdsa a teljes kotlasra vagy a tojok részesedésére. Ezek az eredmé-
nyek dsszhangban voltak a faj random tag, illetve a foldrajzi tdvolsdgok nem szignifikdns hatdsaival, és
azt jelzik, hogy a sziil6k viselkedése, legaldbbis a kozel rokon lilefajok esetében, rugalmas és a helyi
kornyezetre reagal.

Héarom magyardzatot javasolunk ezekre az eredményekre. (1) A fajon beliil a géndramlds nagy lehet
akdr foldrajzilag elkiiloniil§ populacidk kozott is, mivel erds keveredés van a tavoli lilepopuldcidk kdzott
akdr nagy foldrajzi tdvolsdgokon keresztiil is (Funk és mtsai., 2007; Kiipper és mtsai., 2012; Rheindt és mt-
sai., 2011). Ezért el6fordulhat, hogy a populacidk kozotti genetikai kiilonbségek nem elég nagyok ahhoz,
hogy kimutathat6 hatést gyakoroljanak a kotlasi viselkedésre. Egyes lilepopuldciok azonban genetikailag
eltéréek, példdul a farasan-szigeteki és a zold-foki-szigeteki sz€ki lile populdcidk genetikailag elkiiloniil-
nek a szdrazfoldi széki lile populédcidktdl (Kiipper és mtsai., 2012). Annak ellenére, hogy genetikailag
eltérdek, ezek a populdciok nagyjabdl hasonlé valaszt mutattak a kornyezeti h6mérsékletre. Ezért a po-
puldcidk kozotti alacsony genetikai elkiiloniilés 6nmagdban nem tlinik elfogadhaté magyardzatnak. (2) A
viselkedésbeli kiilonbségeket itt nem vizsgélt gének eltérései is okozhatjak, példdul a kédold szekvencidk
véltozatossdga, nem pedig az dltalunk vizsgdlt, feltételezhetGen neutrélis genetikai markerek kiilonbségei
(Bleakley és mtsai., 2010; Wolf és mtsai., 2010). Mivel a k6dolé és nem kédolé6 DNS-szekvencidk eltérd
mutdciés €s szelektiv folyamatoknak lehetnek kitéve, és mivel egyetlen gén mutdcidi is jelentSs hatast
gyakorolhatnak a fenotipusra (Robinson és mtsai., 2008; Sokolowski és Levine, 2010), nem zarhatjuk
ki azt a magyarézatot, hogy a lilepopuldcidk kiilonboznek az utédgondozdssal dsszefiiggd génjeikben.

(3) Bér a kdrnyezetnek a fenotipusos plaszticitdshoz val6 hozzdjaruldsa sokszor latvanyos (Robinson és
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mtsai., 2008; Sokolowski és Levine, 2010; Westneat és mtsai., 2011), a gének és a viselkedés asszocia-
cigjat vizsgdlo statisztikai modelljeink nem tesztelték a génexpresszidra gyakorolt lehetséges kornyezeti
hatdsokat (azaz a gén x kornyezet interakcidkat), amik ugyancsak okozhatjdk a megfigyelt fenotipusbeli
kiilonbségeket.

Eredményeink alatdmasztjak a zord kornyezeti hipotézist (Wilson, 1975), mivel a sziil6i egytittm(iko-
dés fokozddik, ahogy a kornyezeti h6mérséklet kikeriil a tojds optimaélis fejlédését biztosité hdmérsékleti
tartomanybol, amikor is az utédok tilélése jobban fiigg a gondozds mértékétdl. Ha a tojasok tdlmelege-
désnek lehetnek kitéve, a teljes kotlas eléri az id§ kozel 100%-4t, és a kotlas koriilbeliil egyenl$ ardnyban
oszlik meg a himek és a tojok kozott (7.1. dbra és S1. dbra az eredeti kdzlemény kiegészitd informdacidinal:
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0060998.s001).

Osszefoglalva, a lilepopuldcidk valtozatossdgot mutatnak a kétsziil6s utédgondozas mértékében, és
ezeket a viselkedésbeli kiilonbségeket a helyi kornyezet, és nem a nem kédolé genetikai markerek gene-
tikai kiilonbségei prediktaljak. Az a feltételezésiink, hogy a sziil6k altal mutatott fenotipusos plaszticitas
lehet a val6szini magyarézat a lilepopulécidk eltérd viselkedésére. A fenotipusos plaszticitds pedig kulcs-
fontossagu el8segitGje lehet a lilék szokatlanul széles 6koldgiai és foldrajzi elterjedésének, valamint az
ehhez kapcsolddd, a helyi kornyezethez valé alkalmazkoddsuknak. Ezek az eredmények Osszhangban
vannak azokkal a munkdkkal, amelyek nagymértékd géncserét mutatnak foldrajzilag tavoli lilepopuldci-
6k kozott is (Funk és mtsai., 2007; Kiipper és mtsai., 2012; Rheindt és mtsai., 2011), és igy hangsilyozz4k
a helyi kornyezetre adott fenotipusos valaszok jelentGségét.
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Sziil6i egyiittmiikodés valtozo éghajlat mellett*

8.1. Bevezetées

A klimavéltozds befolydsolja az éllatok okoldgidjat és életmenetét (Both és Visser, 2001; Bradshaw és
Holzapfel, 2006; Dunn és Winkler, 2010). Ez egyiitt jr az életmenet fenoldgiai valtozasaival (pl. kordbbi
tavaszi és/vagy késébbi Gszi vonulds, korabbi koltés), a foldrajzi elterjedés valtozasaval, élettani valtoza-
sokkal, valamint a populécios trendek véltozasaval (IPCC, 2014; Lawson és mtsai., 2015; Thompson és
mtsai., 2013; Vasseur és mtsai., 2014; Walther és mtsai., 2002). Bér az éghajlat valtozésa jelentds hatdssal
van a természetes rendszerekre, meglepGen korldtozottak az ismereteink arrél, hogy az 4llatok viselkedé-
se hogyan reagdl a megvéltozott éghajlatra, igy nem tudjuk prediktdlni, hogy a viselkedési plaszticitds
milyen mértékben mérsékelheti a klimavaltozds hatdsait.

A klimavéltozds populdcidkra gyakorolt hatdsainak vizsgdlatai gyakran csak az atlagh6mérséklet-
véltozdsokra fokuszaltak (Walther és mtsai., 2002). Mindazondltal egyre n§ az ismeret arrdl, hogy a
hémérséklet-ingadozasok novekedése, valamint az éghajlati sz€élsGségek nagyobb gyakorisaga és nagyobb
mértéke is jelentds hatdssal lehet a bioldgiai rendszerekre (IPCC, 2014; Lawson és mtsai., 2015; Thomp-
son és mtsai., 2013; Vasseur és mtsai., 2014). Ebben a tanulményban az a célunk, hogy megértsiik a
klimavéltozésra adott viselkedési vdlaszokat, és azt, hogy a viselkedési plaszticitds hogyan mérsékelhe-
ti az éghajlatvaltozds hatdsait. Az utédgondozé viselkedést vizsgaljuk (amely a szaporodasi siker egyik
jelentGs tényezGje a taxonok széles korében) az atlagos éghajlati viszonyok, valamint az évek kozotti és
éven beliili ingadozdsok (sztochaszticitds és szezonalitds) fiiggvényében.

Mig az utédgondozé viselkedést széleskorlien tanulmanyoztdk természetes populdcidkban (Royle és
mtsai., 2012), kevés bizonyiték all rendelkezésre arra vonatkozdan, hogy az éghajlat hogyan befolyasolja
az utédgondozo stratégidkat. Az elméleti és empirikus tanulmanyok azt sugalljak, hogy az éghajlat befo-
lyasolja mind a gondozds koltségeit a sziilGk dltal befektetett idS és energia tekintetében, mind a gondozis
hasznét az utédok talélése és visszatérési ratdja tekintetében (Bonsall és Klug, 2011; Clutton-Brock, 1991;
Klug és mtsai., 2012). Tovabba, bar az elméleti modellek azt sugalljak, hogy a megndvekedett Eghajlati
valtozékonysag befolydsolja az utédgondozdassal kapcsolatos trade-offokat (Bonsall és Klug, 2011; Klug
és mtsai., 2012; Tokolyi és mtsai., 2012), meglepden keveset tudunk ezen ingadozdsok hatdsairdl a vadon
é16 populdcidkban.

Az éghajlat utédgondozasra gyakorolt hatdsanak feltdrasa érdekében a kotlasi viselkedést vizsgaltuk.
A kornyezeti hdmérséklet varhatéan kiilonosen jelentSs hatdssal van a kotldsra a talajon fészkel6 mada-

*Az aldbbi publikaci6 alapjan: Vincze, O., Kosztolanyi, A., Barta, Z., Kiipper, C., Alrashidi, M., Amat, J.A., Argiielles-Tico,
A., Burns, F., Cavitt, J., Conway, W.C., Cruz-Lépez, M., Desucre-Medrano, A.E., Dos Remedios, N., Figuerola, J., Galindo-
Espinosa, D., Garcia-Pefia, G.E., Gémez Del Angel, S., Gratto-Trevor, C., Jonsson, 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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rakndl, mivel tojdsok és a kotl6 sziil§ viszonylag kevésbé védettek a szélsGséges hdmérsékletektdl adva
a fészekaljzat hdvezetS képességét, a minimaélis szigetelGanyagot és sokszor az drnyék hidnyat (5. feje-
zet; Deeming, 2002; Webb, 1987). Mivel a lilék esetében a tojok dltalaban nappal kotlanak, mig a himek
felelGsek az éjszakai kotldsért, amikor a koriilmények gyakran kedvezd&bbek (7. fejezet; Ekanayake és
mtsai., 2015), arra szdmitunk, hogy zord kornyezeti feltételek mellett, példdul magas vagy alacsony at-
laghdmérséklet vagy nagy évek kozotti hGmérséklet-ingadozasok (sztochaszticitds) a himek részesedése
novekszik a tojok részesedéséhez képest. Ez utébbi azért is varhatd, mivel a nagy évek kozotti kdrnyezeti
ingadozédsok novelik a szEélsGséges események valdszintségét (Easterling €s mtsai., 2000).

Ezenkiviil teszteljiik a kornyezet koltési idGszakon beliili valtozdsdnak (szezonalitds) hatdsat is. ErGsen
szezondlis kornyezetben a himek részesedésének ndvekedését prediktaljuk, mivel a szezonalitds korldtoz-
za a szaporodasra rendelkezésre all6 id6t és az Gjraparosodasi lehet6ségeket, ezéltal noveli a jelenlegi
fészekalj értékét a jovobeni utédokhoz képest. Ilyen koriilmények kdzott magasabb szintli egyiittmiko-
dés vérhat6 a sziil6k kozott, amint azt a szEki lile késdi koltéseinél megfigyelték (pl. Székely és Cuthill,
2000). Meg kell azonban jegyezni, hogy mindkét nemnél megnovelt utédgondozds prediktdlhaté dlland6
kornyezeti koriilmények (alacsony szezonalitds) kozott is a trépusi életmenet szindréma részeként (Wil-
son, 1975). A trépusokon €16 madarak életmenete dltaldban lassabb, amit az alacsonyabb szaporodési
rata, a kisebb fészekaljméret, a magasabb tilélés, a lassabb egyedfejlédés és a hosszabb sziiletés utini
gondozds is mutat (Martin, 1996; Russell és mtsai., 2004), amihez a himek megndvelt utédgondozési
hozzajaruldsa lehet sziikséges.

Ebben a tanulményban 36 lilepopuldcié adatait hasznéltuk fel. A lilék (Charadrius spp.) f6ldon fész-
kelS partimadarak, a testtomegiik koriilbeliil 20-50 g, és az Antarktisz kivételével minden kontinensen
koltenek olyan valtozatos élGhelyeken, mint a sarkvidéki tundra, mérsékelt Ovi fiives teriiletek, trépusi
tengerpartok, sés mocsarak, homokdiinék, félsivatagok, sivatagok és magashegyi tépartok (Piersma és
Wiersma, 1996). A kotlast dltaldban mindkét sziil§ végzi, bar a himek kotldsban valé részvételének mérté-
ke fajok és populéciok kozott igen kiilonbozs lehet (7. fejezet). Ezenkiviil a kotlds ardnya a nemek kozott
véltozhat a nap folyamén: a legtobb fajndl a himek éltaldban éjszaka kotlanak, mig a tojék a nappali kotlds
nagy részét végzik (7. fejezet; de lasd St Clair és mtsai., 2010).

Itt az éghajlatnak a sziil6k viselkedését befolydsold hatdsat vizsgéltuk nagy mennyiségli utédgondo-
z4si adat felhaszndldsdval, amely kiterjed a mérsékelt és tropusi élGhelyekre mind az északi, mind a déli
féltekén (az északi 55° és a déli 52° szélesség, valamint a keleti 145° és a nyugati 121° hossziisag kozott).
Annak vizsgélatdra, hogy az éghajlatvéltozas hogyan befolydsolhatja a kotlasi viselkedést, a tér-id§ he-
lyettesitési megkozelitést alkalmaztuk (Pickett, 1989), amely egy hatékony 6koldgiai mddszer arra, hogy
a térbeli adatokbdl id6beli tendencidkra kovetkeztessiink. El6szor megallapitjuk, hogy hogyan valtozik a
kotlési viselkedés munkamegosztdsa fajonként, populdcionként és napszakonként. Mdsodszor megvizs-
géljuk, hogy a kornyezeti hdmérséklet €s a hdmérséklet ingadozasa befolyadsolja-e a himek és tojok kozot-
ti munkamegosztdst. Harmadszor azt vizsgaljuk, hogy a klimavéltozads hogyan befolydsolhatja a sziil6k

egyiittmikodését.

8.2. Modszerek

8.2.1. Terepmunka

A terepmunkdt 12 lilefaj 36 kolt6populacidjaban végeztiik (8.1. dbra), €s a terepmunka populdciénként
1-16 koltési idGszakot dlelt fel (tovabbi részletekért lasd az S1. tdblazatot az eredeti kozlemény kiegészits
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informdcidindl: https://onlinelibrary.wiley.com/action/downloadSupplement?doi=10.1111%2Fge
b.12540&file=geb12540-sup-0001-suppinfol.doc). A sziil6ket kotlds kdzben a fészkiikon fogtuk be.
Minden befogott madar esetében feljegyeztiik a befogds idejét és a befogott egyed nemét. Hirom populéci-
6ban (Florida, Monterey-6bol, Fok-félsziget) a befogdsi adatokat a kotld sziil6k esetenkénti megfigyelései
egészitették ki. Az ivarmeghatdrozas vagy a terepen tortént tollazati jellemzdk és/vagy méretek alapjan,
vagy ivarspecifikus DNS-markerek alapjin (Gratto-Trevor, 2011; Parra és mtsai., 2014), toviabba néhany
esetben a parzasi viselkedés megfigyelésével.

A tojasrakdsi daitumokat populdcionként kiilon-kiilon standardizaltuk gy, hogy az értékekbdl kivon-
tuk az adott populdciéra vonatkozé tojdsrakdsi ddtumok atlagat és elosztottuk az adott populdciéra vonat-
koz6 tojdsrakdsi ddtumok szérdsdval. Mivel a kotldsi munkamegosztds mintdzata kevésbé stabil a tojds-
rakasi és a kelési id6szakok kortil, ezért csak azokat a fészkeket vettiik figyelembe, amelyeket legalabb 3
napig és legfeljebb 20 napig kotlottak. Ha egy egyedet tobbszor is befogtunk (vagy megfigyeltiink), akkor
csak az elsé rekordjat vettiik figyelembe, hogy kizarjuk azokat a madarakat, amelyek viselkedése a kordb-
bi zavards miatt potencidlisan megvaltozott. A kotldsi viselkedés napi mintdzatdnak vizsgalatdhoz a napot
tizenkét kétords idGszakra osztottuk a kis méretd lilék kotldsi mintdzatainak korabbi elemzéseit kovetve
(4., 5. és 7. fejezetek). A 00:00 és 04:00 6ra kozotti rekordok nem keriiltek be az adatelemzésbe, mivel
a legtobb populdciébdl hidnyoztak az ilyen adatok. Az utédgondozds nemek kozotti megosztdsdnak vizs-
gélatdhoz a kotl6 sziil6 nemét bindris vélaszvéltozéként hasznaltuk a statisztikai modellekben. Osszesen

5591 egyed szerepelt az elemzésekben.

8.2.2. A befogasok és a viselkedési megfigyelések kozotti egyezés

Annak vizsgdlatdra, hogy a befogdsi idSk tiikrozik-e a nemek kozotti kotldsi munkamegosztas napi rutin-
jét, 0sszehasonlitottuk a befogdsi adatokbdl becsiilt himrészesedést a folyamatos viselkedési megfigyelé-
sekbdl becsiilt himrészesedéssel két faj hat olyan populdcidjaban, ahol mind befogdsi, mind viselkedési
adatok elérhetGek voltak (1asd a 7. fejezetet). A befogasi adatok esetében a himek részesedését (% befogas)
a himek befogdsdnak szdzalékos ardnyaként szamitottuk az osszes befogdsbol (himek és tojok) egy adott
kétords idGszak alatt. A viselkedési megfigyelések esetében a himek részesedését (% viselkedés) a himek
kotlasi idejének szdzalékos aranyaként szamitottuk a fészek barmely sziil§ altali teljes kotlasi idejébdl egy
adott kétoras idGszak alatt. A himek részesedésének befogason alapuld és viselkedéses megfigyelésen ala-
puld becslései kozotti kapesolatot linedris regresszidkkal elemeztiik a hat populdcidra kiilon-kiilon, ahol
minden kétérds idGszak egy adatpontot jelentett. Ezeket az adatpontokat a befogdsok szdmadval stlyoztuk
minden kétoras periddusban, mivel a himek részesedése (% befogas) becslésének pontossdga varhatéan
novekszik az adott id§szakban befogott egyedek szamdval. Ezenkiviil annak tesztelésére, hogy a befo-
gason alapuld és a viselkedéses megfigyelésen alapulé himrészesedés kozotti osszefiiggés hasonlé-e a
populdcidk kozott, egy kevert modellt illesztettiink. Ez a modell tartalmazta a himrészesedést (% viselke-
dés) fiiggd valtozoként, a himrészesedést (% befogas) fix kovaridnsként, a populaciét random faktorként,
valamint random tengelymetszetet és meredekséget a himek részesedésére (% befogds), azaz minden po-
pulécid sajat tengelymetszettel és meredekséggel rendelkezett. Ebben a modellben a random meredekség
tag szignifikancidjit gy vizsgéltuk, hogy a random tengelymetszet és meredekség tagot egy random ten-
gelymetszet tagra cseréltiik, €s a két modellt valoszintségi ardny teszttel 6sszehasonlitottuk. A modellt
sulyoztuk az egyes idGszakokban tortént befogdsok szamaval.

54


https://onlinelibrary.wiley.com/action/downloadSupplement?doi=10.1111%2Fgeb.12540&file=geb12540-sup-0001-suppinfo1.doc
https://onlinelibrary.wiley.com/action/downloadSupplement?doi=10.1111%2Fgeb.12540&file=geb12540-sup-0001-suppinfo1.doc

8. Sziildi egyiittmiikodés valtozo éghajlat mellett

8.2.3. Eghajlat adatok

A kornyezeti h6mérsékleti adatokat a University of East Anglia Climate Research Unit adatbazisabol nyer-
tiikk ki (CRU, http://www.cru.uea.ac.uk/, 3.10.01, Mitchell és Jones, 2005). A CRU egy globdlis adatbézis,
amely 1901-t6] kezd6dden interpolalt havi atlaghdmérséklet (°C) adatokat tartalmaz foldrajzi koordina-
tdk 0,5° x 0,5° héldjdban. Minden populdcidhoz az adatgy(jtés utolsé évét is beleértve a megel6zs 20
év hémérsékletét valasztottuk ki. Ez elegendének tlint ahhoz, hogy a vizsgalatunkban a lilék 4ltal tapasz-
talt kornyezeti h6mérsékletet reprezentdlja, mivel a leghosszabb populécios adat 16 évet olelt fel. Mivel
vizsgédlatunk az utédgondozé viselkedésére 6sszpontositott, csak azokbdl a hénapokbdl szdrmazé kdrnye-
zeti hdmérsékleteket hasznaltuk, amikor az egyes populdcidkban a befogdsi adatokat gydjtottiik. Ezeket a
hénapokat ,.koltési idSszaknak™ nevezziik. Az egyes populdcidkra azonos szamu évek felhaszndldsa lehe-
tévé tette, hogy az itt hasznalt harom éghajlati valtozét (1asd aldbb) hasonld pontossdggal becsiiljiik meg
minden populdcidban, fiiggetleniil az egyes populdciok adatgydjtési éveinek szamétdl. Megjegyzendd,
hogy bér a bemutatott eredmények 20 év éghajlati adatain alapulnak, szenzitivitds elemzéseket végeztiink
az elemzések megismétlésével 15, 10 és 5 év klimaadatainak felhasznaldsaval a terepi adatgytjtés utolso
éve elott (beleértve az utolso évet is), és ezek a modellek konzisztens eredményeket adtak.

A kornyezet jellemzésére hdrom valtozot szarmaztattunk: (1) Az dtlaghdmérséklet az egyes helyeken
a koltési idGszak alatti dtlaghdmérséklet, amelyet az egyes koltési idGszakok havi dtlagaibdl szamitottunk
és 20 évre atlagoltunk. (2) Az évek kozotti h6mérséklet-ingadozds kiszamitasa két 1épésben tortént. ElS-
szor kiszdmoltuk a koltési iddszak minden hénapjéra az dtlaghdmérséklet szordsat a 20 évre vonatkozdan,
majd ezeket a havi szérdsokat minden populdcidra 4tlagoltuk. (3) Az éven beliili h6mérséklet-ingadozast
ugyancsak két 1épésben szdmoltuk ki. El6szor kiszamitottuk a koltési idészak egyes honapjainak atlag-
hémérsékletét a 20 éves periddusra. Majd kiszdmitottuk a maximum és minimum havi dtlaghmérséklet
kiilonbségét. Igy az utébbi két véltozé a kornyezeti hdmérséklet évek kozotti és éven beliili dtlagos inga-
dozdsdra utal a koltés sordn egy adott helyen.

Az éghajlati véltozok dltaldban korreldlnak egymadssal (1asd pl. Tokolyi és mtsai., 2014). Annak teszte-
1ésére, hogy van-e multikollinearitds a mindharom hémérsékleti véltozot tartalmazé modellekben, kisza-
mitottuk a variancia inflaciés faktorokat (VIF) egy egyszer(d, masodfoku tagok €s interakcidk nélkiili mo-
dellben (v0. 4. modell aldbb) a vif .mer fiiggvény segitségével (elérhetd: https://github.com/aufrank/R-
hacks/blob/master/mer-utils.R, utolsé hozzaférés: 2024. majus 14.). Az éghajlati valtozok VIF értékei
2,52 alatt voltak. Ezenkiviil az éghajlati valtozok kozotti paronkénti korrelacios egyiitthatok egyike sem
haladta meg a 0,55-6t (Pearson-féle korreldciok). Ezért a hdmérsékleti valtozok kozotti multikollinearitas

nem tdnik jelentdsnek az elemzéseinkben.

8.2.4. Statisztikai elemzések

Mivel az itt vizsgélt 36 lilepopuléciora nem 4llt rendelkezésre populaciészintd filogenetikai hipotézis, ke-
vert modelleket alkalmaztunk az utédgondozas sziil6k kozotti megosztisa és a kornyezeti adatok kozotti
Osszefiiggések elemzésére. Mivel az adataink filogenetikailag nem fliggetlenek, a modellekbe random
faktorként belevettiik a populéciot és a fajt (de 14sd aldbb a fajszintd filogenetikai elemzéseket). Vilasz-
véltozoként a fészken befogott sziil§ nemét (1, him; 0, toj6) hasznaltuk binomiélis modellekben (glmer
fliggvény az 1me4 csomagbdl, 1.1-7 verzid, Bates és mtsai., 2015). A faj, a populacid és a fészekazonosité
bedgyazott random faktorként szerepelt minden modellben. Bar egyedenként csak egy befogdst haszndl-

tunk, a fészekazonosité random faktorként szerepelt a modellekben, hogy kontrolldljunk a him és tojé
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viselkedésének esetleges nem fiiggetlenségére egy adott fészek esetében. Az idGtartam fix faktorként sze-
repelt a modellekben 10 szinttel (azaz kétords idGszakok 04:00 és 24:00 kozott). A hdrom hémérsékleti
valtozot a scale fliggvénnyel standardizaltuk, hogy megkonnyitsiik a modellillesztést és a hatdsok 0ssze-
hasonlithat6sagat. A standardizdlt valtozok a varhaté nemlinedris hatdsok miatt masodrend( ortogondlis
polinomként keriiltek a modellekbe. Bér az elején teszteltiik a tojdsrakds ddituménak hatdsét, ezt a valtozét
kizartuk a kés6bbi modellekbdl, mert nem befolyésolta a befogott sziil6 nemét.

Négy kevert modellt készitettiink (8.1. tablazat). El§szor, hogy teszteljiik, hogyan valtozik az utédgon-
dozds munkamegosztdsa a nap sordn, valamint a fajok és populdcidk kozott, egy olyan modellt készitet-
tiink, amely az idGszakot és a faj, a populécid és a fészekazonosité random faktorokat foglalta magdban (1.
modell). Ezt kovetSen annak tesztelésére, hogy a kotlds napi mint4zata eltér-e a lilefajok és populdciéik
kozott, két modellt készitettiink: a 2. modellbe a faj x idGszak interakciét vettiik bele az 1. modellben
szereplG tagokon feliil, mig a 3. modellbe a populédcié x id&szak interakciot vettiik bele az 1. modellben
szerepld tagokon feliil. Végiil a kdrnyezeti hdmérséklet hatdsainak, valamint annak évek k6zotti és éven be-
liili ingadozdsdnak vizsgdlatdra a 4. modell tartalmazta az idGszak faktort, a hdrom hdmérsékleti valtozot
(azaz az étlagot, az éven beliili és az évek kozotti ingadozast), valamint az idészak és az egyes hémér-
sékleti valtozok kozotti masodfokd interakcidkat. Az egyes prediktorok szignifikancidjat ugy vizsgaltuk,
hogy eltavolitottuk Sket a modellbdl, és a kapott modellt 6sszehasonlitottuk az eredetivel valdszindségi
ardny teszt (LRT) segitségével.

Annak tesztelésére, hogy a filogenetikai kapcsolatok befolydsoljik-e az eredményeinket, a fenti model-
leket megismételtiik bayesi Markov-lanc Monte Carlo 4ltalanositott linedris kevert modellekkel, amelyek
tartalmaztak az itt vizsgalt 12 Charadrius faj fajszint( filogenetikai f4jdn alapuld korrelacids struktdrat.
Ez utébbi modellek eredményei kvalitative hasonlé eredményeket adtak a kevert modell megkozelités-
hez. Tovdbba ezekben a modellekben a filogenetikai szigndl alacsony volt (0,10-0,12), és a filogenetikai
rokonség eltdvolitdsa a modellekbdl csak csekély mértékben befolydsolta a modellilleszkedést (ezeket az

eredményeket itt nem mutatom be).

8.2.5. Az utodgondozas napi rutinja kiilonbo6z6 éghajlati forgatokonyvek esetén

Az éghajlatnak a kotlds napi rutinjdra gyakorolt hatdsdnak vizsgdlatdhoz a 4. modellbdl eltavolitottuk az
évek kozotti ingadozasra vonatkoz6 nem szignifikdns interakcids és négyzetes tagokat, és ezt a modellt
haszndltuk a predikcidkhoz. A hdrom hémérsékleti valtoz6 hatdsat az utédgondozdsi munkamegosztas
napi rutinjara kilenc éghajlati forgatékonyvre prediktdltuk. Az egyes hdmérsékleti valtozékra kiszdmoltuk
a 10 id6szakra a prediktalt értékeket az adott hdmérsékleti valtozo 2,5%-os percentilis, median és 97,5%-

os percentilis értékénél, mig a masik két hdmérsékleti véaltoz6t a medidn értékén tartottuk.

8.3. Eredmények

8.3.1. A befogasok és a viselkedési megfigyelések kozotti egyezés

A himek részesedésének befogdson alapuld becslései jO prediktorai voltak a viselkedési megfigyelések
alapjan kapott himkotldsi részesedésnek (linedris regresszidk, R> = 0,61 — 0,97, n = 6 populicid). A
hat populaci6 adatait tartalmazé kevert modellben a random meredekség tag nem volt szignifikdns (LRT,
;(% = 0,41, p = 0,8154), ami hasonl6 meredekségre utal a populdcidk kozott a himek részesedésének vi-

selkedésen és befogdson alapuld becslései kozott. Osszességében ezek az eredmények azt sugalljak, hogy
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a kiilonboz4d populédcidkban a befogdsi adatok alapjan becsiilt himrészesedés a viselkedési megfigyelése-

ken alapulé becslésekhez igen hasonlé becsléseket ad a gondozds sziildk kozotti megosztasarol.
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8.1. abra: A himek kotlasi részesedése (%) 36 populacid befogasi adataibol szamitva. Min-
den faj egy kiilén panelen van abrazolva, kivéve a széki lile (Charadrius alexandrinus)
és az amerikai széki lile (Charadrius nivosus), amelyek harom, illetve két panelen lat-
hatok. Minden vonal egy populaciot jelol. A paneleken a szamok a térképen talalhato
terliletszamokra vonatkoznak.

8.3.2. A kotlas napi rutinja kiilonb6z6 populaciokban

A kotlés sziil6k kozotti megosztdsa kiilonbozott a lilefajok és populdcidk kozott (2. és 3. modell, 8.1. tab-
l4zat). Példaul a rovidesord lilénél (Charadrius melodus), a himek és a tojok hasonlé mennyiségd idSt
toltottek a kotlassal az egész nap sordn (8.1. dbra). Mig a kotlds megosztasa jellegzetes napi mintazatot
kovetett a sz€ki lile (Charadrius alexandrinus), a vorosfejd lile (Charadrius ruficapillus) vagy a tdzfol-
di lile (Charadrius modestus, 8.1. dbra) esetében. Ezenkiviil jelentSs kiilonbségek voltak a napi kotldsi

mint4zatok kozott ugyanazon faj kiilonbdz6 populdcioi kozott is (8.1. dbra).

8.3.3. Atlaghémérséklet, évek kozotti és éven beliili ingadozas

A kornyezeti dtlaghdmérséklet, valamint a hémérséklet évek kozotti és azon beliili ingadozasa erGsen be-
folyasolta az utédgondozas megosztasat (4. modell, 8.1. tdblazat). A himek kotlasi részesedése dltaldban
ndtt az dtlagos kornyezeti h6mérséklettel. Ez a hatds azonban fliggott a napszaktol, amint azt az idGszak
és az dtlagos kornyezeti hdmérséklet kozotti szignifikdns interakcié jelezte. Példdul a nappali 6rdkban
(08:00-20:00) a himek kotlasi részesedése nétt az atlagos kornyezeti h6mérséklettel, bar a ndvekedés
nemlinedris volt és véltozott az idGszaktdl fiiggden (8.2a. dbra).

57



8. Sziildi egyiittmiikodés valtozo éghajlat mellett

8.1. tablazat: A himkotlas (binaris valaszvaltozo) modelljei kiilonb6z6 lilefajokban és po-
pulacidikban (n = 5591 egyed).

X* (df) p
1. modell Nem ~ Id6szak
+ (1]Faj) + (1|Populacid) + (1|Fészek ID)
Fix tag IdGszak 1017,95 (9) <0,0001
Random tagok Faj 9,65 (1) 0,0019
Populacio 44,91 (1) <0,0001
Fészek ID 0,00 (1) 1,000
2. modell Nem ~ Id6szak
+ (11Faj) + (1| Faj:1d6szak) + (1| Populacio) + (1| Fészek ID)
Fix tag Idészak 64,58 (9) <0,0001
Random tagok Populacio 38,26 (1) <0,0001
Faj x idGszak 36,87 (1) <0,0001
3. modell Nem ~ Id6szak
+ (1]Faj) + (1lPopulacid) + (1|Populacio:ldészak) + (1| Fészek ID)
Fix tag IdGszak 176,43 (9) <0,0001
Random tagok Faj 11,37 (1) 0,0007
Populaci6 x idGszak 85,05 (1) <0,0001
4. modell Nem ~ Id6szak
+ poly(Atlagh6mérséklet, 2)
+ poly(Evek kozotti h6mérséklet-ingadozas, 2)
+ poly(Even beliili hémérséklet-ingadozas, 2)
+ |dészak:poly(Atlaghémérséklet, 2)
+ |dészak:poly(Evek kozotti hémérséklet-ingadozas, 2)
+ Id6szak:poly(Even beliili h6mérséklet-ingadozas, 2)
+ (1]Faj) + (1|Populacid) + (1|Fészek ID)
Fix tagok IdGszak 1216,20 (63) <0,0001
Atlaghémérséklet (°C)
Interakcid az idGszakkal 84,42 (18) <0,0001
Négyzetes hatas 32,03 (10) 0,0004
Evek kozotti hémérséklet-ingadozas (°C)
Interakcid az idészakkal 15,23 (18) 0,6462
Négyzetes hatas 2,82 (1) 0,0929
Linearis hatas 7,34 (1) 0,0067
Even beliili h6mérséklet-ingadozas (°C)
Interakcid az idészakkal 70,81 (18) <0,0001
Négyzetes hatas 33,68 (10) 0,0002
Random tagok Faj 14,07 (1) 0,0002
Populacio 0,05 (1) 0,8298
Fészek ID 0,00 (1) 1,0000

Kevert modellek. x? értékek, szabadsagi fokok (df) és valosziniiségi arany tesztek valoszin(i-
ség értékei (p) vannak megadva.
A f6 hatasokat gy teszteltiik, hogy eltavolitottuk a modellbdl a fé hatast és az 6sszes inter-
akciojat a tobbi valtozoval. Az interakciokat gy teszteltiik, hogy eltavolitottuk azokat a teljes
modellbdl az 6sszehasonlitottuk az igy kapott modellt az eredetivel. A négyzetes tagokat Ugy
teszteltiik, hogy a polinom tagot (poly-val jeldlve) linearis taggal helyettesitettiik, és dssze-
hasonlitottuk az igy kapott modellt az eredetivel.
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8.2. abra: A himgondozas (azaz a befogas) prediktalt valosziniliségének napi valtozasa
(a) az atlaghémérséklethez, (b) az évek kozotti ingadozashoz és (c) az éven beliili inga-
dozashoz viszonyitva. Az egyes panelek az egyes kétoras idGszakokat mutatjak (lasd a
panelek cimében). Az arnyékolt teriiletek a 95%-0s konfidenciaintervallumot jeldlik. A
predikciok a 4. minimalis modellen alapulnak, amelybdl eltavolitottuk az évek kozotti
ingadozas nem szignifikans interakciés és masodfoki tagjat (8.1. tablazat). A standar-
dizalt hémérsékleti valtozokat (lasd a 8.2. szakaszt) az abrakon visszakonvertaltuk az
eredeti skalara.
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A hémérséklet-ingadozasok szintén prediktdltdk a kotlast (8.2b. és 8.2c. dbra). Az évek kozotti val-
tozatossdg linedrisan befolydsolta a napi munkamegosztdst: a himek kotldsi részesedése az évek kozotti
hémérséklet-ingadozdssal nétt, és ez a hatds a nap folyaman hasonl6 volt (8.2b. dbra). Az éven beliili
hémérséklet-ingadozés is a himek napi rutinjanak eltol6dadsat prediktalta: a koltési id6szakban a hdmér-
séklet fokozddo valtozasdval a himek részesedése altalaban 06:00 és 16:00 6ra kozott csokkent, mig a
hatds erésen nemlinedris volt kora reggel és este (8.2c. dbra).

Miutan a harom hémérsékleti valtozo6t beépitettiik a modellekbe, a populacié altal magyarazott vari-
ancia jelentGsen csokkent 0,115-r61 (1. modell) 0,005-re (4. modell). Ezzel szemben a fajok dltal magya-
rdzott variancia nagyon keveset véaltozott 0,184-r4l (1. modell) 0,191-re (4. modell).

” 2+

8.3.4. Napi rutinok kiilonb6z6 éghajlati forgatokonyvek esetén

Az atlagos kornyezeti h6mérséklet és az évek kozotti ingadozds novekedésével a himek részesedése a nap-
pali 6rdkban novekszik, de az dtlagh6mérséklet esetében ez a kora reggeli 6rakban tapasztalt gondozasi ré-
szesedés csokkenés rovasdra torténik (8.3a. €s 8.3b. dbra). Tovabba az éven beliili hdmérséklet-ingadozas

novekedésével a himek kotldsi részesdése délutdnig csokken (8.3c. dbra).
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8.3. abra: A himek gondozasanak (azaz a himek befogasanak) prediktalt valoszinlisége
a nap folyaman kiilonb6zd éghajlati forgatokonyvek esetén. Mindegyik panel egy klima-
forgatokonyvet mutat, ahol a jel6lt h6mérsékleti valtozo (ami az egyes panelek cimében
lathatd) harom értéket vesz fel (2,5% percentilis, median, 97,5% percentilis), mig a masik
két h6mérsékleti valtozo a medianjara van allitva. A predikciok a 4. minimalis modellen
alapulnak, amelybdl eltavolitottuk az évek kozotti ingadozas nem szignifikans interak-
cids és masodfoki tagjat (8.1. tablazat).

8.4. Diszkusszio

Vizsgdlatunk az éghajlatnak a sziil6k viselkedésére gyakorolt hatdsair6l harom fontos eredményt adott.
ElGszor is, a himek utédgondozdshoz val6 hozzdjaruldsit erGsen befolydsolta a kdrnyezeti hdmérséklet.

Maisodszor, a viselkedésre gyakorolt h6mérsékleti hatdsok a napszaktol fiiggéen valtoztak: nemcsak a
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teljes gondozdsi munkamegosztds valtozott a valtozé kornyezeti feltételekkel, hanem a gondozdsi mun-
kamegosztds napi rutinja is. Pontosabban a himek utédgondozasi részesedése ndtt az dtlaghGmérséklettel
és az évek kozotti hdmérséklet-ingadozdssal a nappali érakban. Amikor a koriilmények zordabba valtak,
azaz az atlaghdmérséklet magas volt és/vagy a hdmérséklet évek kozotti kiszamithatatlansdga magas volt,
a himek éltaldban megnovelték befektetésiiket a tojokhoz képest. Végiil, a gondozds megosztisanak fajo-
kon beliili foldrajzi eltéréseit nagyrészt a helyi kornyezeti hdmérsékletek magyardztdk, mivel a populdcids
hatdsok az éghajlati hatdsokra valé kontrolldlas utdan csokkentek. Ez ut6bbi arra utal, hogy a kiilonb6z8
populacidk hasonlé médon reagdlnak a kdrnyezetre, ami a viselkedés fenotipusos plaszticitasat tiikrozi.

Eredményeink rivildgitanak arra, hogy a kétsziilés fajok utédgondozdsi munkamegosztdsdnak és az
utédgondozds napi rutinjdnak kialakitdsdban nemcsak az dtlagos kornyezeti feltételek, hanem azok évek
kozotti és éven beliili ingadozdsa is donté szerepet jatszhat. Mivel az éghajlatvaltozasi modellek mind a hé-
mérséklet emelkedését, mind a szélsGséges események gyakoribb eléforduldsat prediktaljak (IPCC, 2014;
Lawson és mtsai., 2015; Vasseur és mtsai., 2014), eredményeink azt vetitik elére, hogy az utédgondozis
mint4zatai a kétsziil@s fajokban a kozeljovében meg fognak valtozni. Az ilyen valtozdsok magukban fog-
lalhatjdk a nagyobb napkodzbeni gondozasi szerepvallaldst annak a nemnek a részérdl, amelyiknek az ut6d-
gondozdsi hozzdjaruldsa nagyobb valtozatossdgot mutat (dltaldban a himek madarakban és emlGsokben,
Clutton-Brock, 1991). Egyrészt ezek a véltozasok hozzdjarulhatnak a kelési siker és a kikelt fiokdk kon-
dici6éjdnak fenntartdsdhoz rosszabb kornyezeti feltételek mellett (Reid és mtsai., 2002b). Mdsrészt meg-
akaddlyozhatjak, hogy az utédgondozasi befektetését noveld nem mas tevékenységeket végezzen, példaul
hogy tovabbi parokat szerezzen, vagy masik fészekaljat etessen (Deeming, 2002; Reid €s mtsai., 2002b).
Mivel a himek gondozdsdhoz valé hozzdjaruldsa korreldl a szaporoddsi rendszerek mds aspektusaival (pl.
a 0%-o0s himgondoz4s 4ltaldban poliginidval, mig a 100%-0s himgondozds poliandridval és a nemi szere-
pek megforduldsaval jarhat egyiitt, Liker és mtsai., 2013; Searcy és Yasukawa, 1995), eredményiink azt
sugallja, hogy a szaporodasi rendszerek is reagdlni fognak a kornyezeti hémérséklet valtozasaira. Ezek a
hatdsok kiilonosen jelentdsek lehetnek a rugalmas és valtozatos utédgondozési és parzasi rendszerrel ren-
delkez6 fajokndl (pl. Kosztoldnyi és mtsai., 2006; Reid és mtsai., 2002b). Megjegyzendd azonban, hogy
az utédgondozas rugalmassiganak hidnya még nagyobb hatdssal lehet a populacidk ellendll6 képességére,
mivel az ilyen fajok kevésbé lehetnek képesek a kornyezeti valtozdsok kompenzaldsara.

Az utédgondozds megosztdsa a fajon beliil az éghajlati viszonyok populdcidk kozotti kiilonbségének
fliggvényében valtozott. Lokalis adapticié nem valdszind, mivel sok lilefaj alacsony genetikai differenci-
alodast mutat (Eberhart-Phillips és mtsai., 2015; Kiipper és mtsai., 2012), és az egyes lileegyedek nagy
foldrajzi tdvolsdgokat képesek mozogni, és igy potencidlisan utédgondozast nytjtani attdl kiilonbozs ég-
hajlati viszonyok k6z6tt, mint ahol azt 8k maguk kapték (Stenzel és mtsai., 1994). Ez magyardzatot adhat
arra, hogy a kétsziil§s gondozds soran a nemi szerepek miért fenotipusosan plasztikusak a fajon beliil, és
miért a helyi koriilmények moduléljdk azokat (7. fejezet; ez a vizsgalat). Az utédgondozé viselkedésé-
ben megfigyelt rugalmassdg masik kovetkezménye, hogy ezek a populéciok képesek lehetnek hatékonyan
megbirkdzni a védltoz éghajlattal, legaldbbis az itt vizsgdlt éghajlati tartomdnyon beliil.

Osszefoglalva, kivételesen széles foldrajzi skdldn gy(ijtott utédgondozasi adatok felhaszndldsaval ki-
mutattuk, hogy a kotlés alatti egyiittmiikodés szignifikdnsan Osszefiigg a kornyezeti hémérséklet atlaga-
val és ingadozdsdval. Ezek az eredmények Osszhangban vannak az elméleti modellekkel, amelyek azt
prediktaljak, hogy a kornyezeti hdmérséklet véiltozasai, valamint annak prediktdlhaté és sztochasztikus
ingadozasai befolyasolni fogjak a napi gondozasi mintdzatokat (Bonsall és Klug, 2011; Klug és mtsai.,
2012).
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Szélséségesen himeltolt felnottkori ivararany*

9.1. Bevezeteés

A szocidlis viselkedések vizsgdlatdnak egyik alapvet6 megdllapitdsa, hogy a ndstények inkdbb az utédok-
r6l gondoskodnak, mig a himek inkdbb a pdrzasra koncentrdlnak (Bateman, 1948; Clutton-Brock, 1991;
Trivers, 1972). A nemi szerepek (,,sex roles”) eredetét elGszor az anizogamiahoz €s a sziilGi befektetés-
hez kototték: a ndstények nagy ivarsejteket termelnek, mig a himek 4dltaldban sok, kicsi ivarsejtet, €s ez a
kezdeti kiilonbség a sziilGi befektetésben okozza ndstények felé eltolt kelés vagy sziiletés utdni gondozast
(Alcock, 2009). A késSbbi empirikus és elméleti tanulmdnyok azonban azt sugalltdk, hogy ez a magyara-
zat nem teljesen kielégits. Egyrészt a nemi szerepek szezondlisan valtozhatnak az operativ ivarardnytol
(OSR, a himek ardnya a szexudlisan aktiv, azaz parzasra kész egyedek kozott) fliggden (Forsgren €s mit-
sai., 2004; Kvarnemo és Ahnesjo, 1996), és fligghetnek az er6forrasok elérhetdségétdl is (Gwynne, 2008).
Masrészt a sziilGi befektetés gyakran vélasz a parzdsi viselkedésre, nem pedig okozdja annak, ezért a par-
zasokért foly6 kompeticio6 és a sziil6i befektetés kozott feltételezett egyiranyt kapcsolat helyett evolicios
visszacsatoldsok varhatok (Alonzo, 2010; Székely és mtsai., 2000).

A késbbbi elméleti modellek azt javasoljak, hogy az utédgondozds vélasz az eltolt felnGttkori ivar-
ardnyra (ASR, a himek ardnya az adultak kozott, Andersson, 2004; Jennions és Kokko, 2010; Kokko és
Jennions, 2008; McNamara és mtsai., 2000). A modellek azt prediktaljdk, hogy a néstények felé eltolt
ASR-ndl a himgondozas mértékének alacsonynak kell lennie, mig a himek felé eltolt ASR-ndl ennek az
ellenkezgje varhat6. Az ASR-t azonban koztudottan nehéz becsiilni természetes populdciokban, kivéve
a kis elszigetelt populdcidkat, ahol minden egyed egyedileg jelolhetS. A nemek eltérdek lehetnek a fel-
tiindségiikben, napi aktivitisukban és élGhely-preferencidjukban, és ezek a kiilonbségek a nemek eltérd
észlelhetGségéhez vagy befogdsi sikeréhez vezethetnek (Domenech €s Senar, 1998; Newson és mtsai.,
2005). E korl4tok miatt az ASR-ra vonatkoz6 megbizhaté becslések ritkdk (Donald, 2007; de 1dsd Cha-
pron és mtsai., 2009; Veran és Beissinger, 2009).

Az ASR sziilGi szerepekre gyakorolt hatdsanak tesztelése kiilonosen érdekes azokndl a taxonokndl,
ahol a nemi szerepek evolicidsan forditottak: szdmos rovarban, halban és madarban a himek gondos-
kodnak az utédokrdl, mig a néstények versengenek a himekért. A nemi szerepek felcserélddése azonban
nem mindig teljes, és dinamikusan filigghet a szaporoddsi idGszakon beliili id6zitéstdl és az okoldgiai
valtozoktdl (Clutton-Brock, 1991; Forsgren és mtsai., 2004; Gwynne, 2008). Annak magyarazatat, hogy
egyes organizmusok miért térnek el a hagyomanyos nemi szerepektdl, és miért mutatnak himeltolt gon-
dozast, gyakran az evoliicidbioldgia egyik fontos, még megoldatlan kérdésének tekintik (Alcock, 2009;
Clutton-Brock, 1991).

*Az alabbi publikicié alapjan: Kosztolanyi, A., Barta, Z., Kiipper, 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. Szélsdségesen himeltolt felndttkori ivararany

A partimadarak (lilék, szalonkdk és rokonaik) valtozatos utédgondozé szerepekkel rendelkeznek, és a
himgondoz4s és a tojépoligamia legismertebb példdit szolgiltatjak a madarak korében. Igy a partimada-
rakat gyakran haszndljdk a nemi szerepek evolici6janak illusztraldsara (Andersson, 2005; Clutton-Brock,
2007; Darwin, 1871; Emlen és Oring, 1977).

Itt demografiai modellezéssel teszteljiik az elméleti modellek predikciéjit a dinamikus utédgondo-
20 és pérzasi rendszerrel rendelkezd széki lilénél, ami gyakori tojopoligdmidt mutat. Specifikusan azt
vizsgaljuk, hogy az ASR himek felé eltolt-e egy olyan populdciéban, ahol a himek tobb fickagondozast
nytjtanak, mint a tojok (Kosztoldnyi és mtsai., 2006).

9.2. Modszerek

9.2.1. Terepmunka

A terepmunkadt a dél-torokorszagi Tuzla-tondl (14sd a 3.3.1. szakaszt) végeztiik a koltési aktivitdsok csics-
idGszakaban aprilis kdzepétdl julius elejéig 1996-t61 1999-ig és 2004-ben. A fiokdk nemét molekulérisan
(n = 579) vagy kifejlett korukban tollazatuk alapjan (n = 16) hatdroztuk meg. A terepi médszerek tovabbi

részleteirdSl lasd a 3.3.1. szakaszt.

9.2.2. Demografiai modellezés

Roviden 0sszefoglalva, a modellben elGszor a terepi adatokbdl becsiilt kirepiiléskori fioka-ivararany (FSR)
alapjan allitottuk fel fioka kohorszokat. Ezutdn kovettiik ezeknek a kohorszoknak a sorsat a Sandercock és
mtsai. (2005) tdlélésbecsléseit haszndlva. Majd az adult himek és tojok kapott koreloszl4sdbdl szamitottuk
az ASR-t (9.1. dbra).

Részletesen, az FSR becsléséhez el§szor becsiiltiik a fészekaljak kirepiiléskori ivararanyat (BSR). A
fészekaljak ivarardnya valtozott a szezon sordn és a fiokdk kordval (Székely és mtsai., 2004): a korai
fészekaljakban és az idGsebb fiokdk kozott tobb volt a him. Ezért egy binomidlis dltaldnositott linedris
modellt (GLM) haszndltunk, hogy becsiiljiik a kelési ddtum és a fikakor hatdsit a him fiékdk ardnydra
(o1):

In(sr/(1 — 1)) = tengelymetszet + b, x kelési datum + b, x fidkakor, 9.1

ahol tengelymetszet = 1.117, b; = —-0.015, p(b;) = 0.005, és b, = 0.090, p(b,) = 0.010 (n = 241
fészekalj, az évenkénti mintaszamokat lasd a 9.1. tablazatban).
A késbbbi fészekaljak fiokdi kisebb valdszintiséggel élték meg a kirepiilés kordt, ezért a kirepiilési

sikert (p) a szezon sordn egy binomidlis GLM-mel prediktaltuk:
In(p/(1 — p)) = tengelymetszet + b3 x kelési datum, 9.2)

ahol tengelymetszet = 1.091, b3 = —0.024, p(b3) = 0.050 (n = 100 fészekalj).

Mivel mind az ivarardnyt, mind a kirepiilési sikert befolydsolta a kelési datum, ezért a koltési idGszakot
(azaz az elsé és az utolso fészekalj kelési ddtuma kozott eltelt 90 napot) négy, nagyjabdl egyenld, 22 vagy
23 napos id&szakra osztottuk, és a fészekaljak kireptiléskori ivarardnyat (BSR, 25 napos fi6kakornal)
és a kirepiilési sikert (FS) kiilon-kiilon becsiiltiik minden periddus kozepén a (9.1) és (9.2) egyenletek
segitségével. Tovabb4, az egyes idGszakokban kikelt fészekaljak szamat (B) és az atlagos fészekaljméretet
(BS) minden id&szakra kiilon-kiilon becsiiltiik n = 472 kelt fészekalj adatabol.
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9.1. abra: A széki lile felnéttkori ivararanyanak (ASR) becslésére hasznalt demografiai
modell sematikus abraja (FSR: kirepiiléskori ivararany). A BSR, FS és BS paneleken a
sziirke arnyékolt teriiletek, illetve a sziirke vonalak a 95%-os konfidenciaintervallumot
jelolik.

9.1. tablazat: A felnéttkori ivararany (ASR) demografiai modelljéhez hasznalt mintasza-
mok (fészekaljak vagy fiokak szama).

Ev

1996 1997 1998 1999 2004

Kirepiiléskori ivararany
(fészekaljak szama, fiokak szama)
Kirepiilési siker
(fészekaljak szama)
Kelt fészkek
(fészekaljak szama)

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

14 59 14 13 0

9% 124 98 112 44
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9. Szélsdségesen himeltolt felndttkori ivararany

A kirepiilt him fiokédk 4tlagos ardnyét egy fészekaljban a koltési idGszak sordn a kovetkezSképpen

szamitottuk ki:

Me

BSR; x FS; x B; x BS;

FSR = =L

; , ©3)
> FS; x B; x BS;
i=1

ahol i az id&szakot jeloli. Azaz a kirepiilt himek ardnyét egy adott idGszakban (BSR;) stlyoztuk az adott
id&szakban kirepiilt fickdk szamdval (FS; x B; x BS;), és az 6sszes idGszakra atlagoltuk.

Az FSR-t 10°-szer szdmoltuk ki, és minden szdmitds sordn a BSR,-t és az FS;-t véletlenszer(ien v4-
lasztottuk egy normadl eloszlasbdl, amelynek 4tlagét és szordsat minden i idSszak kozepén statisztikailag
becsiiltiik a (9.1) és (9.2) egyenletekbdl szdrmazo prediktélt értékek felhasznaldsaval. A BS;-t véletlensze-
rden valasztottuk egy normal eloszlasbdl az adott id§szakra becsiilt atlaggal és szordssal. Az igy kapott
FSR-ok eloszlasabdl a 0,5, 0,025 és 0,975 kvantiliseket vettiik az FSR varhat6 értékének, illetve also és
fels6 95%-os konfidenciahatdranak.

Sem a kirepiilt fiokdk elsGéves tilélése, sem az adult egyedek éves tilélése nem kiilonbozik a himek
és tojok kozott (Sandercock és mtsai., 2005): a him és tojo juvenilis egyedek latszélagos éves tilélése
€letiik elsd évéig ¢; = 0,15 + 0,01 (dtlag + SE), az adult himek esetében a ldtszélagos éves talélés ¢, =
0,63 £ 0,01, mig az adult tojok esetében br = 0,64 +0,01. Az FSR-becslések €és ezen tulélésbecslések
felhaszndldsdval kiszdmitottuk a tiz éves korig tilél6 himek és tojok szdmat. A tilélSket tiz évig kovettiik,
mivel a fenti tilélésbecslések alapjan a kirepiilt egyedek 99,7%-a varhatéan tiz éves kora el6tt elpusztul,
igy az ezen a koron tul tilél6 néhdny egyed varhatéan nem befolyasolja a populdcié ivararanyét.

A k évet megélt adult himek ardnya:

k
AM; = FSR x [ [ s, (9.4)
c=1
ahol s,, ; egy véletlen szam egy normal eloszlasbol 0,15 dtlaggal €s 0,01 szérassal, €s s, . ¢ = 2,3,4,... 10
esetén egy véletlen szdm egy normal eloszlasbdl 0,63 dtlaggal és 0,01 szérdssal. Azaz véletlenszer mintat
vettiink a ¢; (els6 év) és a ¢, (2... 10 évek) statisztikailag becsiilt eloszlasabol (Sandercock €s mtsai.,

/////

Hasonléképpen, a k évet megélt adult tojok ardnya:
k
AF; = (1 - FSR) x [ [ sy 9.5)
c=1

Itt 54 | egy véletlen szam egy normdl eloszlasbol 0,15 atlaggal €s 0,01 szorassal, €s sy . ¢ > 1 esetén egy
véletlen szdm egy normadl eloszlasbdl 0,64 atlaggal és 0,01 széréssal.

Az ASR kiszdmitdsdhoz az FSR 10 fiiggetlen becslését vettiik, és a (9.4) és (9.5) egyenletekkel ki-
szdmitottuk a tdléldk szamat k = 1,2,3,... 10 évig. Azaz kiilon FSR becsléseket haszndltunk a tdléls
himek és tojok szdmdanak kiszdmitdsdhoz az egyes korkategdridkban. Ezutdn kiszdmitottuk a felnSttkori
ivarardnyt:

10

AM,
k=1

ASR = —
AM, + Y AF,
k=1

; (9.6)

=]

k
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9. Szélsdségesen himeltolt felndttkori ivararany

Az FSR 10° becslését felhaszndlva 10* fiiggetlen ASR becslést kaptunk, és az igy kapott eloszldsbél a

varhato értéket, az alsé és a fels6 konfidenciahatart vettiik (1asd fent).

9.2.3. Szenzitivitasi elemzés

Hogy ellendrizziik az évek kozotti valtozatossdg ASR-ra gyakorolt hatdsat, egy-egy évet kizartunk az
adatokbdl és megismételtiik a szdmitdsokat. Tovabbd, hogy kontrolldljunk a terepmunka intenzitdsdnak
esetleges kiilonbségeire az egyes iddszakok kozott (pl. a koltési idGszak egyik idGszakdban tobb fészek-
aljat figyeltiink meg, mint egy masikban), permutaltuk a periédusonkénti fészekaljak szdmat, €s minden

lehetséges permutdcidra tjraszamoltuk az ASR-t.

9.3. Eredmények

Modelliink er6sen himek felé eltolt ASR-t prediktalt (0,860 az adult himek ardnya, 95%-o0s konfidenciain-
tervallum (KI): 0,791-0,904, 9.2. dbra). Az erGsen himek fel€ eltolt ardny robusztus volt, mert konzisztens
maradt mind (1) az egyes évek adatokbdl valé kizdrdsa utdn (9.2. dbra), mind (2) a koltési szezon idGsza-

konkénti fészekaljszdmdanak permutéldsa utdn (az ASR-ok tartomdnya: 0,853-0,895).

1 1
—e
—e—
—e—
—e—
—e—
—e—

Felnéttkori ivararany (himek aranya)
0,0 0,1 0,2 0,3 04 05 06 0,7 08 0,9 1,0

T T T T T T
Mir)den 1996 1997 1998 1999 2004
ev

9.2. abra: A széki lile felnéttkori ivararanya (ASR, a himek aranya, atlag + 95%-os konfi-
denciahatar) 6t év adatai alapjan és egy adott év adatokbol valo kizarasaval.

9.4. Diszkusszio

Demografiai modelliink erGsen himeltolt ASR-t prediktalt a széki lilénél: 6,1-szer (95%-os KI: 3,8-9,4-
szer) tobb adult him, mint tojé. Ez az eredmény robusztus: konzisztens az évek kozott €s nem érzékeny az
adatok djra-mintavételezésére. Ezen tilmenden, az eredmények 6sszhangban vannak az ugyanebben a po-
puldcidban kisérletesen becsiilt parosoddsi lehetdségekkel: a mér parba allt lilék parjdnak és fészekaljanak
eltavolitdsa utdn a tojok djraparosodasi valdszintsége 5-8-szor magasabb volt, mint a himeké (Székely
és mtsai., 1999). Ezenkiviil a himeltolt ASR konzisztens az elméleti modellek predikcidival is (Kokko
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é&s Jennions, 2008; McNamara és mtsai., 2000), mivel a sz€ki lile himek 96,4%-a nyujt utédgondozast a
fiokak kirepiiléséig vagy elpusztuldsdig, mig a tojoknak csak 59,1%-a teszi ezt (n = 110 csalad, Koszto-
lanyi és mtsai., 2006). Az utédaikat gondozé himek és tojok nem allnak rendelkezésre 1ij parba allasra
és pdrzasra, igy az tjraparosodési kisérletben (Székely €s mtsai., 1999) becsiilt OSR-nak valamennyire
konzervativabbnak kell lennie, mint a tényleges ASR-nak (mivel tobb him gondoz, mint to0j6). Eredmé-
nylink ugyancsak 0sszhangban van egy, az amerikai széki 1ilénél végzett vizsgélattal, amely egy 11 éves
id&szakon keresztiil konzisztens himeltolt ASR-t mutatott ki (Stenzel és mtsai., 2011).

Eredményeink harom okbdl is fontosak. Egyrészt megmutattuk, hogy az ASR himeltolt egy himel-
tolt utédgondozissal rendelkezd fajban. Ez az eredmény O6sszhangban van a kordbbi kisérletes és nem
kisérletes vizsgalatainkkal (Székely és mtsai., 1999, 2004). Mivel a széki lile himek és tojok hasonld
utédgondozast tudnak nyujtani (Székely és Cuthill, 1999), tigy gondoljuk, hogy ennél a fajnal a nemi
szerepek megforduldsanak legvaldszinlibb magyardzata a himeltolt ASR. Mdsrészt Jennions és Kokko
(2010) dgy érvelnek, hogy a szaporoddsi rendszerek és a nemi szerepek evolicidjanak a megértéséhez a
kutatoknak tudl kell haladniuk az ivarsejtekbe vald befektetés, a spermiumkompeticio és az apasag vizsgé-
latan, és a parzasi és az utédgondozasi viselkedéseket inkabb egy dinamikus rendszernek kell tekinteniiik,
és vizsgalniuk kell ezek interakcidjat a populdci6 ivarardnydval. Itt egy fontos 1€pést tettiink azzal, hogy
elGszor teszteltiik Jennions és Kokko (2010) predikcidjat egy erre rendkiviil alkalmas modellszervezetben,
annak természetes él6helyén. Es az eredményeink alatamasztjék az elméleti varakozast. Harmadrészt egy
Uj médszert javasoltunk az ASR molekuldris ivarmeghatarozason és demografiai modellezésen alapuld
becslésére, amely elkeriili az egyedek leszdmléldsan alapulé hagyomanyos ASR becslések hidnyossagait
(Donald, 2007).

Itt egy nyitott populéciét vizsgdltunk, és a lokdlisan megfigyelt ivarardnyok véltozhatnak az ivarfiiggd
diszperzié kovetkeztében. Ha azonban az ivarardnyt metapopuldcids szinten vessziik figyelembe, akkor
a populéciok kozotti bevandorlds és kivandorlds varhatéan kiegyenliti egymadst (Dale, 2001). Ezzel az
érvvel Osszhangban a genetikai differencidlédds az eurdzsiai széki lile populdciok kozott, beleértve az
ebben a tanulmdnyban szerepld populdcidt is, nem kiilonbozott a himek és a tojok kozott (Kiipper és
mtsai., 2009). Ezért nem valdszind, hogy a bevandorlas vagy a kivandorlds mértéke kiilonbozne a nemek
kozott, és igy befolydsolnd az eredményeinket.

Milyen médon jelenik meg a himtobblet a populdciéban? Ennek a kérdésnek a teljes megvalaszoldsa-
hoz tovébbi vizsgdlatokra van sziikség, €s itt csak azt jegyezziik meg, hogy a kirepiiléskori ivarardny mér
eleve a himek felé eltolt (FSR = 0,870, 95% KI: 0,715-0,945). Két, egymdst nem kizdré magyarazatot
javasolunk, amely himeltolt FSR-t eredményezhet. El8szor, a keléskori ivarardny a koltési idGszak sordn
a tojok felé tolddik el, és a szezon végén kelt fiokak kirepiilési sikere kisebb (14sd a (9.1) és (9.2) egyen-
leteket). Mdsodszor, a tojé fikdk lassabban nének, mint a him fidékak, igy a tojé fiokak sebezhetGbbek
lehetnek a ragadozdkkal szemben (Kosztoldnyi A. és Székely T., nem publikdlt adatok).

Eredményeink 0sszhangban vannak (Donald, 2007) vizsgalatdval, amely &ltaldban himeltolt ASR-
okrdl szamolt be a vadon €16 madarak populdcidiban (n = 201 vizsgélat). A széki lile becsiilt ASR értéke
azonban elég extrém, mivel az ASR-ok eloszlasanak fels§ 3%-aba esik. Mivel a lilékre jellemz8 himek
felé eltolt gondozas nem gyakori a madarak korében, igy az altaldban himek felé eltolt ASR varhat6an
nem mindig prediktdl eltolédast az utédgondozédsban, és més életmenet és koldgiai jellegeket is figyelem-
be kell venni a kettd kozotti kapesolat vizsgdlatakor (Kokko és Jennions, 2008). A spermiumkompeticié
csokkenti a himgondozds hasznait, és a himek reproduktiv sikerének variancidja dltaldban nagyobb, mint

a ndstények reproduktiv sikerének variancidja (Bateman, 1948; Queller, 1997; Trivers, 1972). Ez azt je-

70



9. Szélsdségesen himeltolt felndttkori ivararany

lenti, hogy 4ltaldban nem vérhatd, hogy a parba allt himek gondozésra forditsdk az er&forrdsaikat, mivel
ezek a himek egy kivélasztott csoportba tartoznak, igy nagyobb hasznot hizhatnak a tovbbi parzasokbdl,
mint az utédgondozasbdl (Jennions és Kokko, 2010).

Osszefoglalva, egy demografiai modell segitségével teszteltiik az elméleti modellek egyik predikcié-
jat egy poliandrids partimadédrndl. A him és tojo fiokdk kohorszainak modellezésével és tilélésbecslések
felhaszndldsdval modelliink tartésan himeltolt ASR-t prediktélt, és ez az eltolddds mdr a fiokak kirepii-
Iése el6tt megjelent. A demografiai modellezés és a természetben a parbaallasi lehetSségek kisérletes
becslésének a kombindcidja egy kivdlé megkozelités lehet az ivarardnyok, a parzasi rendszerek és az

utédgondozdsi mintdzatok Osszetett dinamik4janak megértéséhez.
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Az élohelyvaltas funkcioja a fiokanevelés alatt*

10.1. Bevezetées

A kornyezet ritkdn dlland6 egy szaporoddasi idGszak alatt, és az 6koldgiai feltételek gyokeresen megvaltoz-
hordozhatdk) a sziil6k csak a tdplalékkeresés helyének és/vagy intenzitdsdnak megvaltoztatdsdval tudjik
védeni utddaikat a kornyezet ingadozdsaitdl. Azonban a fészekhagy6 fajokndl, ahol az utédok réviddel
a sziiletés utdn mar mobilisak, a sziil6knek lehet&ségiik van kiilonb6z§ élGhelyekre vezetni az utédokat,
amig azok el nem érik a teljes fiiggetlenségiiket. Péld4ul sok fészekhagyd partimaddrndl és vizimaddrnal
a sziil§(k) elvezeti(k) a pelyhes fidkdi(ka)t a fészekbdl oda, ahol a fiokdk tapldlkoznak, novekednek és
végiil kirepiilnek (Sedinger, 1992; Walters, 1984).

Az utédok tobbféle haszonra tehetnek szert az él6helyek kozotti mozgassal. Egyrészt jobban megvéd-
hetSek lehetnek a ragadozoktdl. Péld4ul a stird novényzetd él6helyeken €16 patdsok és kengurualkatiak
az utédaikat a novényzetben rejtik el, mig a nyilt él6helyeken é16 fajokndl az utédok az anyjukat kove-
tik, feltehetSen azért, mert a nyilt helyen elrejt6zni probélé utédoknak alacsony esélyiik lenne a tilélésre
(Fisher és mtsai., 2002). Mdsrészt a sziil6k azért valthatnak élShelyet, hogy elkertiljék a kompeticiét a
fajtarsaikkal, vagy a fajtdrsaik altali utédgyilkossagot (Laing és Raveling, 1993). Példdul a mobilisabb
utédokkal rendelkezd eml&soknél kisebb a nstények altal elkovetett csecsembgyilkossag veszélye, ezért
nem védenek teriiletet (példaul mezei nyul Lepus europaeus, tengeri vidra Enhydra lutra, Hystricognathi
ragcsalok), mig a fészeklako utddokkal rendelkezd fajok (példaul iiregi nyidl Oryctolagus cuniculus, eurd-
pai vidra Lutra lutra, Sciurognathi rdgcsalok) teriiletet védenek (Wolff és Peterson, 1998). Harmadrészt
sai., 2005; Johansson €s Blomqvist, 1996; Pearce-Higgins és Yalden, 2004). Példaul a kenti csérek (Sterna
sandvicensis) elvezetik fiokdikat a fészektdl, hogy csokkentsék a dankasirdlyok (Larus ridibundus) altali
taplalékrablasat, és ez a stratégia gyorsitja fickdik novekedését (Stienen és Brenninkmeijer, 1999).

Az él6helyvaltas elényei azonban trade-offban lehetnek a koltségeivel. Egyrészt a sziil6t kovets uto-
dokkal rendelkezd patdsokndl és kengurualkattiakndl az elvdlasztds kés6bb torténik meg, mint a rejt6zko-
d& utédokkal rendelkezd fajokndl, feltehetGen azért, mert a fiatalok az anyatejbdl nyert energidt mozgésra,
nem pedig ndvekedésre forditjak (Fisher és mtsai., 2002). Mésrészt a fiokdk mortalitisa megnodvekedhet az
élGhelyvaltasok alatt a magasabb predacio vagy az éhezés kockazata miatt (Blomqvist és Johansson, 1995).
A fészekhagyo fiokdk jelentSs mennyiségd energiat hasznalnak fel a hGszabalyozashoz és a mozgashoz, és
energia-egyensulyukat szik hatdrokon beliil kell tartaniuk a novekedéshez és a tiléléshez (Schekkerman

és Visser, 2001). Igy ha a csaldd mozgdsa alatt csokken a taplalékfelvétel, az negativ energiamérlegbe so-

*Az aldbbi publikaci alapjan: Kosztoldnyi, 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/10.1007/5102
11-007-0032-z
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dorhatja a fiokdkat. Harmadrészt a fickanevelG él6hely egyik szempontbdl elényds lehet, mig egy mésik
szempontbdl koltséges. Péld4ul a bdséges tapldlékkal rendelkezd é16helyek magas predacios kockdzattal
jarhatnak (Houston és mtsai., 1993).

Az 6koldgiai korlatokat gyakran hozzdk fel a szaporodési rendszerek sokféleségének magyardzatira
(Reynolds, 1996). Az egysziilds utédgondozds és a poligdmia kialakul4sat elGsegitS egyik {6 javasolt té-
nyez$ a magas tapldlékelldtottsdg (Andersson, 2005; Davies, 1991): ha b&ségesek az erSforrdsok, egy
egyediilall6 sziil§ is képes lehet gondoskodni az utédokrol, igy a masik sziil§ dezertdlhat €s wjraparo-
sodhat. Egy kordbbi vizsgdlatunkban kimutattuk, hogy a széki lilék Dél-Torokorszdgban két él6helyen
nevelik a fiokdikat (Kosztoldnyi és mtsai., 2006): a téparton és a szikesen, és a csalidok mozognak e két
élShelytipus kozott. A legtobb fidka a szikesen kel ki, de a koltési idGszak elSrehaladtdval egyre tobb
id6t toltenek a csalddok a téparton. Csalddok mozgdsa 6sszhangban van a két élGhelyen elérhetd taplélék-
mennyiség valtozdsdval: a szezon eldrehaladtdval a parton n§, mig a szikesen csokken a sziil6k és fiokdik
taplélékfelvételi ratdja. Mivel a csalddok a part felé mozognak, a parton né a csalddok denzitdsa, ami tobb
territoridlis harcot eredményez a szomszédos lilecsalddok kozott. Es ez hozzajarulhat ahhoz, hogy a fidka-
ikat a parton nevel§ csalddokban a tojok késébb dezertdlnak, mert valésziniileg mindkét sziil6re sziikség
van a fiokdk védelmezésére. Ez egy érdekes eredmény, mivel a magas tdplalékellatottsdg a széki lilénél
tobb, és nem kevesebb kétsziilds gondozdshoz vezetett, ami nincs 0sszhangban a taplalék és az utédgon-
dozas kozotti kapcsolat eredetileg javasolt magyardzatdval (Andersson, 2005; Davies, 1991; Erckmann,
1983). Tovabb4 a tojé sz€ki liléknek el6nyos lehet a dezertalas (1asd a 11. fejezetet), igy felmeriil a kérdés,
hogy miért éri meg a fiokdkat a partra vezetni és tovdbbgondozni a korai dezertélas és dj koltésbe kezdés
helyett.

A Kosztoldnyi és mtsai. (2006) eredményei kapcsdn két hipotézist teszteltiink. ElGszor, mivel tobb
taplalék all rendelkezésre a parton, mint a szikesen, azt prediktaltuk, hogy a fiékdk gyorsabban fognak
novekedni a téparton és magasabb lesz a tiilélésiik, mivel alacsonyabb az éhezés kockdzata. A jobb tap-
lalékellatottsagnak a fiokak tulélésére gyakorolt hatdsat azonban ellenstlyozhatja a preddci6 és/vagy az
utddgyilkossdg. A fiokdk a parton a nyilt teriileten tdpldlkoznak, igy jobban ki lehetnek téve a ragadozok-
nak, mint a szikesen, ahol elbijhatnak a novényzetben. Tovdbb4 a parton a nagyobb egyedsiiriség miatt
a szomszédos csalddok kozotti intenziv kompeticié a fiokak tilélésének csokkenéséhez vezethet, mivel
nagyobb az esélye, hogy a szomszédos csalddok sziil6i megolik a fiokdkat (Székely és Cuthill, 1999).
Masodszor, annak ellenére, hogy tobb élelem 4ll rendelkezésre a parton, vannak olyan csalddok, amelyek
idejiik nagy részét mégis a szikesen toltik. Ez arra utalhat, hogy egyes sziil6k nem tudjdk a fidkdikat a
tobb erdforrast biztosito élGhelyre vezetni, igy azt prediktaltuk, hogy mindségbeli kiilonbségek vannak a

szUl6k kozott annak megfelelGen, hogy hol nevelik fiokdikat.

10.2. Modszerek

10.2.1. Terepi modszerek

A terepmunkadt a dél-torokorszagi Tuzla-téndl (Idsd a 3.3.1. szakaszt) végeztiik 1996 és 1999 kozott. Ossze-
sen 144 csaladot vizsgéltunk (n = 38, 24, 47, 35 csaldd a 4 év alatt). A széki lilék a t6 északi partjan (a
tovdbbiakban ,,part”) és a t6 északi oldaldn 1évS 50-800 m széles szikes gyepsdvon (a tovdbbiakban ,,szi-
kes”) nevelték a fiokdit. A vizsgdlati teriiletet két teriiletre osztottuk: 1. teriilet (152 ha, Tuzla telepiiléshez
kozelebbi, zavartabb) és 2. teriilet (51 ha, Tuzla telepiiléstdl tadvolabbi, természetesebb). Mindkét teriilet
mindkét tipusu élShelyet tartalmazta.
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10.2.2. Statisztikai elemzések

A csaldadokat tekintettiik az elemzés egységeként. Mivel csalddonként tobb megfigyelésiink volt, igy a
pszeudoreplikdcio elkeriilése érdekében minden csalddndl a rekordok &tlagét vettiik. A hidnyz6 adatok
miatt a mintaszdmok eltérSek lehetnek az egyes elemzéseknél. A fidkanevel§ élShelyet Ggy definidltuk
mint az egyes csalddok parton toltott id6 ardnydt a csalddvisszaldtdsok (14sd a 3.3.1. szakaszt) sordn. Szem-
Iéltetés céljabol (pl. 10.1. dbra) a fickanevel§ élShelyet bizonyos esetekben bindris valtozéként kédoltuk:
azon csalddokat, amelyeknél a parton toltott id§ <0,5 volt a szikeshez, mig azon csalddokat, amelyeknél a
parton toltott id§ 20,5 volt a parthoz soroltuk. A kelési ditumot a mércius 1-je 6ta eltelt napok szdmaként
szdmoltuk. Ha egy sziil6t tobbszor is lemértiink egy koltési idGszakban, akkor ezeknek a méréseknek az
atlagat vettiik. A sziil6k életkorat a minimadlis életkor (években) alapjan szamitottuk: példaul 1997-ben a
minimdlis életkora egy olyan egyednek, amelyet 1996-ban kolts egyedként fogtunk be 2 év volt.

A fiokdk novekedését novekedési gorbék meredekségével becsiiltiik (Székely és Cuthill, 1999): a test-
tomeg véltozésat (g x nap™') a testtdbmegnek (g) a fickakorral (napok) vett linedris regressziéjanak mere-
dekségeként szdmitottuk ki, mig a tarsus novekedési iitemét (mm x nap™') a jobb oldali tarsushossznak
(mm) a fidkakorral (napok) vett linedris regresszidjanak meredekségeként szamitottuk ki. Minden csalad-
hoz kiilon regresszids egyenest illesztettiink a testtomegre és a tarsusra. A tarsus novekedése megkozeli-
t6leg linedris volt a 25 napos kor el6tt, mig a testtdmeg esetében az alacsony szamu visszafogds kizarta
az Osszetettebb novekedési modellek (pl. Ricklefs, 1967) alkalmazhatésaganak lehet6ségét.

Az élGhelyvélasztds és a koltési idGszak hatdsat a fiokak testtomeg valtozasara és tarsus novekedésére
dltaldnos linedris modellekkel (GLM) vizsgéltuk. Mivel a fiokdk novekedése négyzetes Osszefiiggésben
van a kelés id&pontjaval (Székely és Cuthill, 1999), a kelési ddtumot ortogondlis mdsodrendd polinom-
ként vettiik be a fiokdk novekedésének modelljeibe. A fiokdk ndvekedése teriiletenként eltérd lehet (lasd
Székely és Cuthill, 1999), ezért a teriilet mint faktor szerepelt a modellekben. Az 6sszes masodrendd
interakciot belevettiik a kezdeti modellekbe, és a nem szignifikdns interakcids tagokat egyesével eltdvoli-
tottuk. A fidkak novekedése évenként eltérd lehet, azonban a kelési datumra €s teriiletre val6 kontrollalas
utan az év nem befolydsolta a ndvekedési ilitemet (ezeket az eredményeket itt nem mutatom be), igy az év
bevétele a GLM-ekbe nem véltoztatna a megéllapitdsainkon.

A fiokék talélését egy maximum likelihood mddszerrel becsiiltiik (Noszdly és mtsai., 1995; Székely
és Cuthill, 1999). A tilélésbecslés értéke O (minden fidka elpusztult 3 napos kora elétt) és 1 (minden fidka
talélt 25 napos kordig) kozotti érték lehet. A fidkak tulélésének eloszldsa ferde volt, ezért Spearman-féle
rangkorreldcidkat és parcidlis rangkorrelaciokat haszndltunk e véltozé elemzéséhez (Daniel, 1990). A
tdlélés és a fickaneveld élGhely kozotti korreldcid hasonld volt a 4 év alatt (Spearman-féle rangkorreldcidk
1996-1999: r, = 0,308-0,560, p = 0,006-0,072; ezért a fészekaljak tulélésének elemzése sordn az
évhatdsokat nem vettiik figyelembe.

A vizsgélat sordn szdmos kisérletes manipuldciét végeztiink (pl. Székely és Cuthill, 1999, 2000), és
ezek a manipuldciok potencidlisan befolydsolhatjdk az itt bemutatott eredményeinket. Azonban a kisér-
letes manipulaciok egyike sem befolyasolta a fiokdk novekedési ratdjat (varianciaanalizisek, 1996—-1999,
testtomeg: p = 0,211-0,547; tarsushossz: p = 0,140-0,875), a fidkdk tulélését (Kruskal-Wallis tesz-
tek, 1996-1999: p = 0,122-0,948), vagy a csalddok él6helyhasznélatét (varianciaanalizisek, 1996—-1999:
p = 0,079-0,792) az itt felhaszn4lt adatsorban, ezért a manipuldciokat nem vettiik figyelembe az elemzé-
sek sordn.

A sziil6k mindségnek (testtomeg, testméret €s €letkor) az élGhelyvalasztasra gyakorolt hatdsit ugy
vizsgaltuk, hogy mind a him, mind a tojé sziil6t belevettiik ugyanabba a GLM-be. Azokban a csalddok-
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ban, ahol az egyik sziil§ dezertdlt (12,1 £ 1,00 napos fikakorndl, dtlag + SE, n = 49), a dezertdlds utini
csalddvisszal4tdsi rekordokat kizartuk az elemzésekbdl. Az élGhelyvélasztds fiigghet a koltési idGszakon
beliili id6ponttdl (Kosztolanyi €s mtsai., 2006), igy a sziil6i minGség modellekbe a megfigyelés datumat
is belevettiik. A masodfoku interakcidk egyike sem volt szignifikdns, igy ezeket kivettiik a GLM-ekbdl.
Az €l6helyvilasztas nem kiilonbozott az évek kozott (F3 19 = 0,952, p = 0,418); ezért az €v nem szere-

pelt ezekben az elemzésekben. A GLM-ekben IlI-as tipusi négyzetosszegeket hasznéltunk, és kétoldald

10. Az élbhelyvaltas funkcidja a fiokanevelés alatt

valészintis€geket adtunk meg.

10.3. Eredmeények

10.3.1. Fiokak fejlédése

Testtdmegvaltozas (g x d ™)

Tarsusnévekedés (mm x d™)

pi e (a) (b)

S (c) (d)

o
>

T T T T T T
60 70 80 90 100 110 120 60 70 80 90 100 110 120
Kelési datum Kelési datum

10.1. abra: A széki lile fiokak novekedése a kelési datumhoz viszonyitva a két fiokaneveld
éléhelyen (a, ; szikes: fehér pontok és szaggatott vonal; part: fekete pontok és folytonos
vonal) és a két fiokaneveld teriileten (b, d; 1. teriilet: fehér haromszogek és szaggatott
vonal; 2. teriilet: fekete haromszogek és folytonos vonal). Megjegyzés: a parton toltott
id6 folytonos valtozo volt az elemzésekben, azonban szemléltetés céljabol binaris val-
tozova alakitottuk (lasd a 10.2. szakaszt).
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10.1. tablazat: A széki lile fiokak ndvekedési liteme a parton eltoltott idd, a kelési datum
és a teriilet fiiggvényében (hiba df, testtomegvaltozas: 120; tarsusnévekedés: 119)

Testtomegvaltozas Tarsusnovekedés
(gxd™) (mm xd™)

df F p F p

26,974 <0,001 5,395 0,022
18,748 <0,001 5,564 0,005
14,244 <0,001 20,978  <0,001
6,714 0,002 4,412 0,014
3,615 0,030 5,423 0,006

Parton toltott idé

Kelési datum (négyzetes tag)
Terilet

Parton toltott id6 x kelési datum
Kelési datum x teriilet

N N =2 N =

Mind a fidkdk testtomegének valtoz4sat, mind a tarsus novekedését egyardnt befolydsolta a parton
toltott idS €s a kelési ddtum (10.1. tdbldzat). Azokban a csalddokban, amelyek tobb idét toltottek a parton,
a testtomeg gyorsabban nétt, mint azokban a csalddokban amelyek a szikesen voltak, és az él6helyek
kozotti kiilonbség nagyobb volt a koltési idGszak vége felé (10.1a. dbra). A tarsus novekedése a parton
novekedd tendencidt mutatott a koltési idGszak alatt, mig a szikesen csokkent a koltési idGszak vége felé
(10.1c. 4bra). A novekedési ratdk hasonldak voltak a két teriileten a koltési idGszak elején, majd az 1.

teriileten gyorsabban csokkend tendenciat mutattak, mint a 2. teriileten (10.1b. és 10.1d. 4bra).

10.3.2. Fiokak talélése

A fiokak tdlélése a parton toltott idGvel nétt (10.2. dbra, Spearman-féle rangkorreldcio, r, = 0,362, n =
143, p < 0,001). A kapcsolat erdssége nétt, miutdn kontrolldltunk a kelési ddtumra és a teriiletre parcidlis
rangkorrelacidjaval (parton toltott idS: », = 0,426, n = 143, p < 0,001; kelési datum: r, = —0,2609,
p = 0,001; teriilet: r, = 0,331, p < 0,001).

10
I

0,8
I

Fidkatulélés
0,6
1

0,4
I
(@)

0,2

e}

0,0
I

T T T T
0,0 0,2 04 06 0,8 1,0
Parton tolt6tt id6

10.2. abra: A széki lile fiokak tilélése a fiokaneveld éléhelyhez (parton toltott id6) viszo-
nyitva. A statisztikai részleteket lasd a szévegben.

76



10. Az élbhelyvaltas funkcidja a fiokanevelés alatt

10.3.3. Sziil6i minGség

A nagyobb testtomeg( tojok altal gondozott csaladok tobb id6t toltdttek a parton, mint a kisebb tomegiiek
altal neveltek (10.3b. dbra, GLM, F'| 1o¢ = 6,483, p = 0,012), mig a himek testtdmege nem befolydsolta a
csaldd parton toltott idejét (10.3a. dbra, F; 196 = 0,079, p = 0,779; megfigyelés dituma: F ;o6 = 14,213,
p < 0,001).

Hasonl6képpen, a nagy (azaz hosszabb tarsusszal rendelkezd) tojok altal gondozott csalddok tobb
id6t toltottek a parton, mint a kisebbek dltal neveltek (10.3d. dbra, GLM, Fy 196 = 7,521, p = 0,007),
mikdzben himek testmérete €s a fickaneveld €l6hely kozott nem volt kapesolat (10.3c. dbra, Fy jo¢ =
0,001, p = 0,982; megfigyelés datuma: F; 1o = 14,086, p < 0,001).

Végiil a sziilSk €letkora nem fiiggott dssze az €lGhelyhasznalattal (GLM, him €letkor: Fy 196 = 0,323,
p = 0,571; toj6 €letkor: F 196 = 0,192, p = 0,663; megfigyelés dituma: F; 196 = 13,254, p < 0,001).
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10.3. abra: A fiokanevel6 élShely a him (a, c) és tojo (b, d) sziilé testtomegéhez és
tarsushosszahoz viszonyitva (linearis regressziok, himtesttomeg: b = 0,005 + 0,012 SE,
n =110, p = 0,678; tojotesttomeg: b = 0,027 + 0,010 SE, n = 110, p = 0,010; himtarsus:
b = -0,017 + 0,028 SE, n = 110, p = 0,528; tojotarsus: b = 0,088 + 0,033 SE, n = 110,
p = 0,009). A GLM-eket lasd a szdvegben.
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10.4. Diszkusszio

Mind a fi6kék fejlédése, mind a tilélése Osszefiiggott a fidkaneveld élGhellyel a széki lilénél. A predikci-
6knak megfelelGen a fickak gyorsabban novekedtek a parton, és a fidkak tilélése is magasabb volt. Igy
a fiokak topartra vezetésével a sziil6k novelhetik szaporodasi sikeriiket. Ez a viselkedés azonban kocka-
zatos, mivel fiokdikat a fészektdl a t6 felé vezetve més csalddok sziilei megtdmadhatjdk és megolhetik a
fiokdkat (Székely és Cuthill, 1999).

A lilefiokdk jobban tdlélhetnek a parton, mivel ott kisebb az €hezés valészintisége. A fészekhagyo
fickdk hGszabalyozo képessége a testtomeg novekedésével nd (Visser és Ricklefs, 1993a), ezért a jol taplalt
fickdk nagyobb valészintiséggel tudnak megbirkdzni a sz€lsGséges kornyezeti hdmérsékletekkel és tudjak
elkertilni a ragadozdk tdmaddsait. Eredményeinkkel 6sszhangban a rovidesdr( lile (Charadrius melodus)
fiokai gyorsabban nének €s jobban tilélnek olyan él6helyeken, ahol jobb a taplalékellatottsag (Loegering
és Fraser, 1995). Tovabba a téparton jobb lehet a sziil6k ragadozdészlels képessége is, mivel ott ritkdbb
a novényzet, igy a sziildk kordbban tudjdk figyelmeztetni a fiokdikat az esetleges veszélyekre. Ez utébbi
érveléssel Osszhangban a nyilt helyen kotl6 széki lilék kordbban reagélnak a kozeledS ragadozdkra, mint
a rejtett helyen fészkel6k (Amat és Masero, 2004b).

Eredményeink 6sszhangban vannak azzal az elképzeléssel, hogy a tojé sziil6k mérete és testtomege
befolyésolja a csalddjaik mozgdsit. Igy a nagyobb testt, feltehetGen jobb kompeticiés képességti tojok a
partra tudtdk vinni fiokdikat és meg tudtdk védeni azokat a szomszédos sziildktdl (Kosztoldnyi és mtsai.,
2006). Tovabbi vizsgalatokra van sziikség annak megallapitdsara, hogy a testméret €s a testtomeg hogyan
viszonyul a verekedési viselkedéshez és végss soron a kompeticids képességhez. Itt csak azt jegyezziik
meg, hogy a sziil6k jelentSs id6t forditanak a verekedésre, kiilondsen a parton (Kosztoldnyi és mtsai.,
2006). Ezek a verekedések sokszor durvdk, és egyiitt jarnak az ellenfelekkel valé dulakoddssal, és igy
valészintileg a sziil6k mérete és tartalékai befolydsoljak a verekedések kimenetelét.

Osszefoglalva, a széki lilék novelhetik jelenlegi szaporoddsi sikeriiket azzal, ha fickdikat a tépartra
vezetik. Azonban a sziil6k nem egyforma valdszintiséggel mennek a partra, mivel a nagy tojok tobb idét
toltenek a parton fickaikkal, mint a kicsik. Igy dgy tiinik, hogy a tojék kompeticiés képessége befolya-
solja a fikanevel§ é16hely valasztast, azonban az él6helyvaltas megvaltoztatja a gondozasi mintdzatokat,
mivel a parton hosszabb kétsziil§s gondozés tapasztalhaté (Kosztoldnyi és mtsai., 2006). Kisérletes ma-
nipuldcidkra, példdul a csalidok mozgdsdnak korldtozdsdra lenne sziikség ahhoz, hogy elkiilonitsiik a

tdplalékbGségnek és a tojo mindségének a hatdsét a szaporoddsi sikerre.
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Ujraparosodasi lehetdségek és alacsony koltségek allnak a

tojodezertalas hatterében*

11.1. Bevezetés

2 2

A dezertdlds koltségeinek €s az egyediil maradt sziil§ 4ltali kompenzdcié mintdzatinak megértése érde-
kében tobb fajon is végeztek vizsgalatokat, ahol manipuldltdk a partner befektetését az egyik partner
mesterséges eltdvolitdsdval (azaz kisérletesen kikényszeritett dezertdlds, Harrison és mtsai., 2009; Hunt
és Simmons, 2002; Lavery és Reebs, 1994). Az ilyen, madarakon végzett vizsgdlatok metaanalizise azt
mutatja, hogy a mesterségesen elhagyott sziildk jellemzd&en részben kompenzéljdk a hidnyz6 partneriik
gondozdsdnak hidnyat, vagyis az elhagyott sziil6k novelik a gondozasi ratdjukat, de az utédgondozas
teljes ratdja alacsonyabb marad a kétsziilds csalddok ratdjahoz képest (Harrison és mtsai., 2009). Keve-
sebb tanulmény vizsgélta a reproduktiv koltségeket a dezertalt utdédok ndvekedése és tilélése tekintetében,
azonban a gondozasi ritdk részleges kompenzdcidja az utddok tilélésnek csokkenését vetitheti eldre (Szé-
kely és Cuthill, 1999). Példaul a kétsziilés kaliforniai amerikaiegérnél (Peromyscus californicus) a him
sziil6k eltavolitasa csOkkentette az utdédok talélését (Gubernick és Teferi, 2000).

Noha az ilyen kisérletes manipulédcidk kulcsfontossdgu betekintést nydjtanak a dezertdlds koltségeibe,
korlatozottak abban, hogy fényt deritsenek a vadon €éI8 populacidk természetes dezertdlasi stratégidihoz
kapcsolodé koltségekre és hasznokra. Példaul a természetes dezertélasi stratégidaval nem rendelkezd fa-
jokndl a sziilSk kisérletes eltdvolitdsa utdn mért koltségek nem feltétleniil hasonlitanak az olyan fajoknal
el6forduld koltségekhez, amelyeknél a természetben gyakoriak a dezertdldsi stratégidk, és az utédgondo-
z4s a dezertélds kockdzata mellett alakult ki az evoliicié sordn (Clutton-Brock, 1991; Székely és mtsai.,
1996). Ezen tilmenden azokndl a fajokndl, ahol a dezertalas természetesen is elSfordul, a dezertdlas mes-
terséges kényszeritése olyan csalddokban, amelyekben nem fordult volna el dezertalds, tilbecsiilheti a
koltségeket a maladaptiv dezertdlds kikényszeritésével. Ezért a dezertdlds evolicidjanak teljes megértése
a természetes dezertdldsi mintdzatok tanulmdnyozdsat is sziikségessé teszi. Az er8s elméleti alapok el-
lenére azonban az ilyen természetes dezertalasi stratégidkkal kapcsolatos koltségek és hasznok becslése
vadon €16 populadcidkban jelentds kihivast jelent, mivel megkivanja (a) a gondozds és a dezertalds fitnesz
kovetkezményeinek becslését természetes kornyezetben nem csak a dezertdlds el6tt és utdn, de az olyan
kétsziil§s csaladokban is, amelyekben nem fordul el§ dezertalas, és (b) a csalddok ismételt megfigyelését
mind a dezertédlds el6tt, mind utdna, hogy megértsiik a sziil6k és az utédok kozotti viselkedési interakci-
okat, amelyek a dezertdlds koltségeit okozhatjdk.

Ebben a tanulmdnyban a tojok dezertdldsdval 6sszefiiggd koltségeket és hasznokat vizsgdljuk széki

lile egyedeknek és csaladjaiknak a részletes, ismételt megfigyelésével egy jol monitorozott vadon €18

*Az aldbbi publikdci6 alapjan: McDonald, G.C., Cuthill, I.C., Székely, T., Kosztoldnyi, 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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populéciéban (Kosztoldnyi és mtsai., 2006). Elszor, (a) jellemeztiik a him és tojo dezertalasi stratégiak
gyakorisdgét a populdcidban a keléstSl a kirepiilésig a teljes koltési idGszak alatt. Mdsodszor, felmér-
tilkk a dezertdlas reproduktiv (b) hasznait és (c) koltségeit. Mivel a himek dezertdldsa viszonylag ritka a
vizsgdlt populdcidéban, a dezertalas koltségeit és hasznait a tojok esetében vizsgaltuk. A tojok szdmara a
dezertdlds hasznait igy becsiiltiik, hogy szdmszerdsitettiik, hogy a dezertdlé tojok milyen gyakorisdggal
kezdenek tovabbi szaporodasi kisérletekbe a nem dezertdld tojokhoz képest, mig a dezertdlds koltségeit
a dezertalt fiokdk tilélése és novekedése révén becsiiltiik. Végiil, (d) megvizsgaltuk az utédgondozé vi-
selkedés mintdzatait és a fiokdk tdplalkozdsi ratjat a fiokanevelési iddszak alatt a tojok dezertdlasa el6tt,
a tojok dezertdldsa utdn, valamint a végig kétsziilds csalddokban, hogy megértsiik azokat a viselkedési

mechanizmusokat, amelyek kozvetithetik a dezertdlds koltségeit.

11.2. Modszerek

11.2.1. Terepi modszerek

A terepi adatgy(jtést 1996 és 1999 kozott végeztiik a dél-torokorszdgi Tuzla-td koriili teriileten (14sd a
3.3.1. szakaszt). A korédbbi vizsgilatokat kovetve a vizsgélt teriiletiinkon beliil két teriiletet hatdroztunk
meg; a Tuzldhoz kozelebb es§ 1. teriiletet, és a telepiiléstSl tdvolabbi 2. teriiletet (10. fejezet; Székely
és Cuthill, 1999). Ebbe a vizsgdlatunkba 121 részletesen monitorozott széki lile csalddot vontunk be,
amelyek egy részét kordbban mar tanulmanyoztuk (10. fejezet; Székely és mtsai., 1999; Székely és Cuthill,
1999, 2000). Mivel célunk az utédgondozds természetes valtozatossaganak vizsgalata volt, adatsorunkban
csak olyan csalddok szerepeltek, amelyekben sem a sziil6k, sem a csaldd mérete nem volt manipuldlva:
49 nem kisérletes csaldd, 31 csaldd a korabbi kisérletek nem manipulélt kontrollcsoportjabdl (Székely €s
mtsai., 1999; Székely és Cuthill, 1999, 2000) és 41 csaldd, amelyeket a kotldsi id6szakban manipuldltunk
a fészkek kozotti tojasithelyezéssel mikozben a fészekaljméretet nem véltoztattuk.

A 121 csalddbdl 81 csalddot a kotldsi szakaszban, mig 40 csalddot csak a kelés utdn azonositottunk. A
végsG adatok 1072 csalddvisszalatasi rekordot (14sd a 3.3.1. szakaszt) tartalmaztak csalddonként 4tlagosan
8,86 rekorddal, és 2,40 + 1,92 nap (atlag £ SD) id6kozzel az egyes rekordok kozott.

A csalddok egy részhalmazardl (n = 66) részletes viselkedési megfigyeléseket is gydjtottiink. Arra
torekedtiink, hogy kétnaponta egy 6ran keresztiil megfigyeljiik ezeket a csalddokat. Minden egydras meg-
figyelés sordn 30 masodpercenként mintdztuk az Osszes jelenlévd sziil§ és fidka viselkedését (Osszesen
120 mintavételi pont egy 6ra alatt), és 5 percenként becsiiltiik a sziil§(k) és az egyes fiokak kozotti tadvol-
sdgot méterben (részletes lefrast 1dsd: Kosztolanyi és mtsai., 2006; Székely és mtsai., 1999; Székely és
Cuthill, 1999, 2000). Harom fontos viselkedésre 6sszpontositunk: (a) melengetés, (b) atlagos sziil6-fidka
tavolsag €s (c) talajrél vagy novényzetrSl csippentés. A melengetés fontos a fiokak testh6mérsékletének
fenntartasaban, de koltséges a sziil6k szdmadra, mivel termoregulacios koltségeket ré a sziilére és korldtoz
més tevékenységeket (pl. a tdplalkozast, Beintema és Visser, 1989a; Tjgrve és mtsai., 2009). A sziil6k és
a fiokak kozotti tdvolsag egy olyan proxy, amely a fiokak veszélyeknek val6 , kitettségét” méri (Amat és
mtsai., 1999a; Kosztolanyi és mtsai., 2006). A talajrl vagy novényzetrSl csippentés a taplalkozasi rata
indikdtora, és varhatéan el6ny0s a fiokak szdmara (Székely és Cuthill, 1999). A melengetés és a csippen-
tés ardnyat azon mintavételi pontok ardnyaként szdmoltuk, amikor a fiokdk mutattdk az adott viselkedést.
Az atlagos sziil6-fidka tavolsagok esetében minden 6todik percben vett mintdndl kiszdmitottuk az adott

2 2

szll§ és az egyes fiokak kozotti atlagos tdvolsdgot, majd kiszdmitottuk a fGatlagot az 0sszes tavolsagér-
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tékre egy megfigyelési idGszak alatt. Amikor mindkét sziil§ jelen volt, minden fiokdndl a legkozelebbi
szUl6 tdvolsdgdt haszndltuk.

Minden olyan jelet feljegyeztiink a terepen, ami arra utalt, hogy egy adott sziil§ 1j szaporodasi kisér-
letet (djrakoltést) kezdeményezett ugyanabban a koltési idGszakban a vizsgalt koltését kovetSen. Az tdjra-
koltési kisérletekre vonatkoz6 bizonyitékokat naponta gy(jtottiik a vizsgédlati idészak alatt, és ez magaban
foglalt minden szaporoddsi viselkedést, beleértve a fészekkapards készitését, a parzdst és az dj fészek kot-
lasat. Az Osszesen 33 egyedi gytrtikombindciéval rendelkezd dezertdld tojé koziil 23-at (78,8%) vagy
visszalattunk legaldbb egy héttel a feltételezett dezertdlasuk utdn, vagy megfigyeltiik, hogy a dezertalast
kovetden dj szaporoddsba kezdett. Ez arra utal, hogy a tojok tdvollétét a csalddoktdl a dezertdlds, nem

pedig a mortalitds okozza.

11.2.2. Statisztikai elemzések

A csalddvisszalatasi rekordok alapjan a csalddokat végig kétsziil§s vagy részben kétsziil§s kategoridba
soroltuk. Részben kétsziilGs csalddok azok a csalddok voltak, ahol az egyik sziil§ elhagyta a csalddot a
25 napos fidkakor el6tt. A dezertdldst legalabb két egymadst kdvet§ egysziilds gondozdsi rekord alapjén
(vagyis két csak him vagy csak tojé gondozasi rekord egymas utan) hataroztuk meg feltéve, hogy nem
voltak tovabbi megfigyelések, amelyek a masik sziil§ gondozasat igazoltdk volna. A dezertdlds napjat
az utolso kétsziilds és az elsd egysziilGs rekord kozotti felezGpontként hataroztuk meg felfelé kerekitve
a legkozelebbi napra. Ha egy adott csalddndl csak egysziilGs gondozdst figyeltiink meg, a kikelés d4tu-
ma (0. nap) és az elsd egysziilGs rekord kozotti felezGpontot tekintettiik a dezertalas napjanak. A végig
kétsziil§s csalddok azok a csalddok voltak, amelyekben nem regisztraltunk dezertélast a 25 napos fidka-
gondozasi idészak vége eldtt. Minden vizsgélt csalddnak legalabb két csalddvisszalatasi rekordja volt. A
121 csalddrol gydjtott 1072 csalddvisszalétdsi rekordbdl mindossze 13 esetben volt két olyan egymadst
kovetd egysziil§s megfigyelés, amelyet kétsziilés gondozast megfigyelés kovetett, ami azt jelzi, hogy a
két egymast kovets megfigyelés megfelelS proxy a dezertélds detektdldsdhoz. Ebben a 13 esetben az adott
egysziilds megfigyeléseket kétsziils gondozasnak tekintettiik.

Altaldnositott linedris modelleket (GLM) hasznalunk, és az egyes prediktorok szignifikancidjat vals-
sziniségi ardny tesztekkel (LRT) vagy F-tesztekkel vizsgaltuk a kérdéses véltozé eltdvolitdsdval a mo-
dellbdl. Azon adatok esetében, amelyeknél ugyanazon csaladbdl szdrmazé egyedek ismétl6dd megfigye-
1ései szerepeltek a fickagondozas sordn, linedris vagy altaldnositott linedris kevert modelleket ((G)LMM)
haszndltunk az 1me4 csomagbdl, ahol a csalddazonosité random faktorként szerepelt, hogy figyelem-
be vegyiik, hogy az ismételt mérések nem fiiggetlenek (Bates és mtsai., 2015). A (G)LMM-ek eseté-
ben modell-6sszehasonlitdsi megkozelitést alkalmazunk (MuMIn csomag) a kis mintaméretekre korrigalt
Akaike-kritériumot (AICc) haszndlva, hogy azonositsuk a parsziménia elvének leginkdbb megfeleld mo-
delleket (Grueber és mtsai., 2011). A parsziménia elvének leginkdbb megfeleld modelleknek azokat tekin-
tettiik, amelyek AAICc-je (kiilonbség az adott modell és a legalacsonyabb AICc-vel rendelkezd modell
kozott) < 2. A legjobb minimdlis modellnek azt a modellt tekintettiik a parszimdnia elvének leginkdbb
megfeleld modellkészletbdl, ami a legkevesebb paramétert tartalmazta. Ha egy adott prediktor benne
volt a legjobb minimdlis modellben, akkor azt Gigy kezeljiik, mint a prediktor és a vdlaszvéltoz6 kozotti
kapcsolat erGs bizonyitékat. A himek dezertdldsa ritka volt: minddssze nyolc csalddban fordult el him
dezertdlds, amelyek koziil csak haromnak volt részletes viselkedési megfigyelése. Ezért (azon tdl, hogy
bemutatjuk az utédgondozds dltaldnos mintizatit) ezeket a himek 4ltal dezertalt csalddokat kihagytuk az

elemzésekbdl.
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Gondozasi mintazatok

ElGszor egy binomidlis hibaeloszlasi GLM segitségével jellemeztiik a him és toj6 dezertalds altalanos
mintazatat azokban a csalddokban, ahol az egyik sziil§ dezertalt. Ebben a modellben a bindris valaszval-
toz6 azt jelezte, hogy a tojo (1) vagy a him (0) sziil6 dezertélt-e. A magyardz6 véltozok a fészekalj kelési
datuménak (év kezdete 6ta eltelt napok szdma) linedris és masodfoku tagja, az évet leirdé négyszintd és a
fickanevelési teriiletet leird kétszintd faktorok voltak.

Majd mind a kétsziilés, mind a részben kétsziilGs csalddokat bevonva az analizisbe vizsgaltuk, hogy
annak valészintisége, hogy a csalddot egy sziil6 (him vagy toj6) elhagyja, véltozott-e a koltési idGszak
alatt. Binomidlis hibaeloszldsu GLM-et haszndltunk, és a bindris vdlaszvaltozo azt jelezte, hogy a csalddot
dezertdltdk-e vagy sem. A magyardzo véltozok a fészekalj kelési ddtumanak linedris és masodfok tagja,
valamint az évet jelz6 négyszint( és a fiokanevelési teriiletet jelz§ kétszintd faktorok voltak.

Végiil vizsgdltuk a fikakor véltozatossdgét a dezertdldskor (azaz a dezertdlds idézitését). Normélis
hibaeloszlasu linedris modellt alkalmaztunk, amelyben a vélaszvaltozé a fidkak dezertalaskori kora volt
napokban kifejezve és négyzetgyok transzformélva. A magyardzé valtozok a dezertal6 sziil§ neme (him
vagy t0jo), a fészekalj kelési datumdnak linedris és masodfoki tagja, valamint az évet jelz6 négyszintd

faktor és fiokanevelési teriiletet jelzd kétszintd faktor voltak.

A dezertalas hasznai

Binomialis hibaeloszldsi GLM-eket hasznéltunk, hogy Osszehasonlitsuk a részben kétsziilGs csaladok-
hoz tartoz6 dezertdlo tojok és a végig kétsziilds csalddokhoz tartozd, nem dezertdld tojok kozott (ssze-
sen n = 90 gydrdzott tojo) annak valdszintiségét, hogy a tojoknak megfigyeltiik-e egy szezonon beliil
tovabbi szaporoddsi kisérletbe kezdését (Gjrakoltését). Azokat a tojokat, akiket nem lattunk djra, ,,nem
Ujrakoltéként” kategorizaltunk. A modellek bindris valaszvaltozéja azt jelezte, hogy a tojé djrakoltését
megfigyeltiik-e vagy sem. A magyardzé valtozok a kovetkezSk voltak: egy kétszintd faktor, amely azt
jelezte, hogy a toj6 dezertdlt-e vagy sem, egy négyszintd faktor, amely az évet, és egy kétszintd faktor,
amely a fiékanevelés teriiletet jelolte. Elvileg a szezon elején kolt§ tojok esetében két okbdl is nagyobb
eséllyel lehet megfigyelni az tjrakoltést, mint a késébbi idGszakban koltS tojoknal: (a) a késEbb koltd tojok
szezondlis idSkorlatok vagy viselkedésbeli kiilonbségek miatt kisebb valdszintiséggel kolthetnek djra, és
(b) még ha a kés6bb szaporodo tojok is hasonlé valdszinidséggel koltenek djra, kevesebb mintavételi nap
all rendelkezésre a terepen az Gjrakoltés megfigyelésére. Tekintettel arra, hogy a tojo széki lilék dltaldban
koriilbeliil két napon beliil djraparosodnak (Székely és mtsai., 1999, 2006), nem valészint, hogy (b) kii-
Ionbséget okozna a dezertdlo tojok és a nem dezertdld tojok kozott az Gjrakoltés valoszindségében. Ettdl
fiiggetleniil kovaridnsként az adott fiokdk kelésének ddtumat is bevettiik a modellbe, hogy statisztikailag
kontrollédljunk arra, hogy az adott szaporoddsi kisérlet szezondlis id6zitése befolydsolhatja az djrakoltési
valészintiséget. Ezenkiviil megismételtiik a dezertdl6 €s a nem dezertald tojok djrakoltésének osszehason-
litasat ardny teszttel (az alacsonyabb mintaszdm miatt) csak azokra a csalddokra, amelyek barmely évben
a szezon utols6 mintavételi napja el6tt legaldbb négy héttel keltek ki (azaz kizdrtuk azokat a csalddokat,

amelyeknél a fidkdk kirepiilése a mintavételi idGszak utdnra esett).

A dezertalas koltségei

A tojodezertalds lehetséges koltségeinek felméréséhez elGszor 6sszehasonlitottuk a részben kétsziilGs csa-
1adok (ahol a tojé dezertdlt) és a végig kétsziils csalddok kirepiilt fiokdinak szdmat (azaz a 25 napos
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sz 2

fikakorban életben 1év§ fiokdk szamat). A normadlis hibaeloszlasi GLM-ek tartalmaztak egy kétszint(i
faktort, amely a végig vagy részben kétsziilGs gondozds tipusit jelezte, valamint a kelési ddtumot és az
évet (négyszintd faktor) és teriiletet (kétszint{ faktor).

Misodszor, 6sszehasonlitottuk a fiokdk talélését a végig kétsziilGs csaladok és a részben kétsziilds csa-
14dok (a tojodezertélds elbtt és utdn) kozott. Az utédgondozdsnak itt tehat hdrom kategdridja volt (,,gon-
dozési tipus”): részben kétsziilGs csalddok a dezertélas eldtt, részben kétsziilds csalddok a dezertélds utdn
és végig kétsziilGs csalddok (11.1a. dbra). Mivel adataink két szinten is nem fiiggetlenek (az egyes fiokak
iddbeli ismételt megfigyelései, valamint az ugyanazon csalddbol szarmazé tobb fika megfigyelései), és
mivel minden csalddnak és az egyes csalddokon beliil a fickdknak sajat hazard alapértéke lehet, kevert
Cox-regresszios modelleket hasznaltunk a coxme csomagbdl (Therneau, 2020), amelyek random tengely-
metszet tagot tartalmaztak mind a csalddazonositéra, mind a fi6kaazonositéra (a csalddon beliil beagyaz-
va). A modellek tartalmaztak egy haromszintd faktort, amely a gondozasi tipust jelolte (végig kétsziilGs,
részben kétsziilGs dezertdlds elStt és utdn), valamint a kelési ddtumot, az évet (négyszintd faktor) és a
fickagondozas teriiletét (kétszint( faktor). A faktorszintek post-hoc 0sszehasonlitdsdnak értelmezéséhez
a hazard aranyok (HR) konfidenciaintervallumait vizsgdltuk a multcomp csomag hasznélatdval (Hothorn
és mtsai., 2008).

A fenti elemzések tartalmazzdk a csalddok egy olyan részhalmazat (n = 8), ahol a megfigyeléskor
egy fidka sem volt jelen, azaz az Osszes fidka elpusztult. Bar valdszinttlen, de ezeknek a megfigyelések-
nek némelyike a teljes utédpusztulastol eltérd eset lehet, példaul ha a maganyos sziil§ elhagyta a tilél§
fiokdit és/vagy a fiokdk a 25. nap el6tt kirepiiltek. Mindazondltal annak vizsgélatdra, hogy az elemzése-
ink mennyire érzékenyek ezekre a teljes utédpusztuldsi rekordokra, megismételtiik (a) a kirepiilt fiokdk
szdmdnak elemzését és (b) a tulélési elemzéseket ugy, hogy ezeket a rekordokat kizdrtuk az adatokbdl.

Végiil, mivel a dezertdlas koltségei a fickdk minGségének romldsa miatt is felmeriilhetnek, megvizs-
géltuk a dezertdlds lehetséges koltségeit a fiokak novekedése szempontjabol igy, hogy dsszehasonlitottuk
a fidk4k testtomegét és tarsushosszat a hdrom gondozdsi tipus kozott Azokat a csalddokat vontuk be az
elemzésbe, ahol a fiokdkat a kikelés €s a kirepiilés (0-25. nap) kozott legalabb két napon befogtuk. A kelés
utan azonositott csalddokat kizartuk ezekbdl az elemzésekbdl, hogy elkeriiljiik a cirkularitast, mivel ezek-
ben a csalddokban a fidkdk életkorat a tarsushossz segitségével becsiiltiik (14sd a 3.3.1. szakaszt). Mivel
visszafogdsonként valtozhatott, hogy melyik és hdny fiok4t fogtunk be az egyes csalddokban, igy az adott
napon egy csalddban befogott dsszes fidka atlagos testtdmegét és tarsushosszat szamoltuk. Mivel adata-
ink nem fiiggetlenek (azonos csalddba tartoz6 fiokak ismételt mérései), €s minden csalddnak sajat atlagos
kiinduldsi testtomege és tarsushossza lehet LMM-eket hasznéltunk, amelyek random tengelymetszetet tar-
talmaztak az egyes csalddokra. A normdlis hibaeloszlasi LMM-ek vélaszviltozdként a testtomeget vagy
a tarsushosszt tartalmaztdk természetes alapt log transzformélva. A magyarazé valtozok kozott szerepelt
a fiokak kora, a gondozasi tipust jelz& haromszintd faktor, és ezek interakci6ja a harom gondozasi tipu-
su fiokdk novekedési litemében mutatkozé kiilonbségek vizsgélatdra. A modellek tartalmaztak tovabba a
kelési ddtumot, az évet (négyszintd faktor) és a ficknevelési teriiletet (kétszint( faktor).

A gondozasi mintazatok eloszlasa, a kirepiilési siker €s a fiokak tarsus- €s testtomeg-novekedése ese-
tében megvizsgaltuk, hogy az a 41 csaldd, ahol a tojasokat a kotlési szakaszban athelyeztiik (lasd fent),
befolydsolja-e a valaszvaltozé értékét, de nem taldltunk erre utald jelet, ezért ezeket az elemzéseket itt
nem mutatom be (részletekért 1asd az eredeti kozlemény kiegészits informdcidit: https://academic.oup.c
om/evolut/article/77/1/97/6885463#supplementary-data).
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A csaladdezertalas viselkedési dinamikaja

A koltségek €s hasznok potencidlis viselkedési mozgatérugéinak vizsgalatahoz elemeztiik, hogy a csala-
dok viselkedési dinamikdja hogyan véltozott a utédgondozasi stratégidk (végig kétsziilGs csalddok, ahol
egyik sziil§ sem dezertdlt, és részben kétsziilGs csalddok, ahol a toj6 dezertdlt) fiiggvényében. Ez egyes
viselkedések elemzéséhez (G)LMM-eket haszndltunk, amelyekben a csaldd random faktorként szerepelt.
A melengetési ardny €s a csippentés ardnya modellekben binomidlis hibaeloszlast alkalmaztunk, mig a
sziil§-fioka tdvolsdgokat természetes alapi log transzforméltuk és normadlis hibaeloszldst haszndltunk. A
modellekben szerepelt a fickakor napokban kifejezve, az utédgondozasi tipus faktorként, valamint a fiéka-
kor és az utédgondozasi tipus kozotti interakcid. A fidkakor €s az utédgondozasi tipus kdzotti interakcio
lehet6vé teszi, hogy vizsgaljuk, hogy a viselkedések valtozasa a fiokdk kordanak novekedésével kiilonbozik-
e a kiilonboz6 gondozasi tipusi csalddok kozott. Tovdbba a modellek tartalmaztdk még a fiokdk aktudlis
szdmdt a csalddban, az évet (négyszintd faktor), a fidkanevelési teriiletet (kétszinti faktor), a megfigyelés
datumat és a megfigyelés napszakat decimadlis 6rakban megadva.

Az olyan végig kétsziilGsnek kategorizalt csaladok esetében, amelyeket nem figyeltiink meg a fiokak
25 napos kordig vagy azért, mert a csalddot nem tudtuk megtaldlni és visszaldtni, vagy azért mert a fiokak
elpusztultak, lehetséges, hogy az egyik sziil§ dezertdlt vagy dezertélt volna (ha a fiokdk nem pusztulnak el)
a25. nap el6tt. Az ilyen csalddok kétsziilGsként val6 kategorizaldsa vdrhatdan csokkenti a részben és végig
kétsziil§s csaladok kozott esetlegesen megfigyelt viselkedésbeli kiilonbségeket (azaz ez egy konzervativ
becslés). Ezért megismételtiik a viselkedési elemzéseinket kizdrva azokat a végig kétsziilds csalddokat,
amelyeket nem figyeltiink meg a 25. napig vagy anndl tovdbb. Azonban ezek a megismételt elemzések

mindségileg hasonlé eredményeket adtak (ezeket az eredményeket itt nem mutatom be).

11.3. Eredmények

11.3.1. Gondozasi mintazatok

A csalddok 45 szdzalékat (121 csaladbol 55-6t) dezertélta az egyik sziil6 mieldtt a fiokak elérték volna a
25 napos kort, és a dezertdl6 sziilGk tobbsége tojé volt (47 tojé vs. 8 him dezertdlds, 11.1b. dbra). Annak
a val6szintsége, hogy egy dezertdld sziil§ tojé volt és nem him linedrisan csokkent a koltési idGszak
alatt (n = 55 csaldd, LRT-k, kelési ddtum: b = —1,147 + 0,545 SE, y? = 4,402, p = 0,036; kelési
datum?: )(% = 0,549, p = 0,459). A dezertdl6 sziil6 neme nem kiilénbozott a két vizsgdlati teriiletiink
(% =2,099, p = 0,147), illetve az évek kozott (3 = 6,734, p = 0,081).

Csaladdezertalas a teljes koltési id6szak alatt el6fordult, azonban a dezertdlds valészintisége a koltési
idGszak vége felé csokkent (n = 121 csaldd, LRT-k, kelési datum: y? = 20,764, p < 0,001; kelési datum?:
;(% =0,039,p = 0,844, 11.1c. dbra). A dezertdlds valdszinlisége nem kiilonbozott évek és teriiletek kozott
(év: 3 =2,506,p = 0,474; teriilet: y2 = 0,166, p = 0,684). A koltési idGszakban késSbb kikels fidkédkat
id&sebb korban dezertaltak (n = 55 csalad, LRT-k, kelési datum: )(% = 8,860, p = 0,002; kelési datum?:
;(% = 2,116, p = 0,125, 11.1d. dbra). A dezertaldskori fickakor nem kiilonbozott szignifikdnsan a himek
és tojok, az évek vagy a vizsgdlati teriiletek kozott (nem: 3 = 2,746, p = 0,080; év: y3 = 6,539,
p = 0,063; teriilet: y7 = 2,489, p = 0,096).
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11.1. abra: Az utddgondozas mintazatai a széki lilénél. (a) A fiokagondozas és a dezer-
talas valtozatossaga a széki lile csaladokban, ahol vagy a him, vagy a tojo vagy egyik
sziil6 sem hagyja el a csaladot, ami egysziilGs vagy kétsziilés gondozasi csaladokat
eredményez. (b) A csak him (fekete korok), csak tojo (fehér korok) és kétsziilds (sziirke
négyzetek) gondozasl csaladok aranya (+ 95% konfidenciaintervallum, Kl). Az aranysza-
mitashoz hasznalt csaladok szama a panel tetején lathato. (c, d) Egyvaltozds 6sszefiiggé-
sek (+ 95% KI) a fiokak kelési id6pontja és annak valdsziniisége kozott, hogy a csaladot
valamelyik sziil§ elhagyja (c), valamint a fiokak kelési id6pontja és a fiokak dezertalas-
kori kora kozott (d).

11.3.2. A dezertalas hasznai
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A dezertdl6 tojok szignifikdnsan nagyobb valdszintiséggel kezdeményeztek tovabbi szaporodési kisérletet
ugyanazon a koltési id§szakon beliil, mint azok a tojok, amelyek nem hagytak el fickajukat ( 36% vs. 9%;
n = 90toj6, LRT-k, )(% = 5,021, p = 0,025, 11.2a. dbra). Ezenkiviil az Gjrakoltés valdszintisége csokkent
a szezon sorédn (b = —0,082 + 0,029 SE, y? = 10,607, p = 0,001), de nem kiilonbozott az évek vagy
a teriiletek kozott (év: ;(% = 5,388, p = 0,146; teriilet: )(% = 0,076, p = 0,783). Az ardny teszt, amely

az djrakoltd tojok ardnyat hasonlitotta a dezertdld tojok €s a nem dezertdld tojok kozott csak azokra a
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11.2. abra: A fiokadezertalas reproduktiv kdvetkezményei. (a) A végig kétsziilés és a rész-
ben kétsziilés gondozasi csaladok tojoi, amelyeknél ugyanazon a koltési idészakon be-
lil megfigyeltiink (Gjrakoltés van, sziirke oszlop) vagy nem figyeltiink meg ((jrakoltés
nincs, fehér oszlop) Gj szaporodasi kisérletet. Az oszlopokban az esetszamok vannak
feltiintetve. (b) A végig kétsziilGs csaladok és a részben kétsziilds csaladok (ahol a tojok
dezertaltak) kirepiilt fiokainak szamat abrazol6 boxplotok. A fekete négyzetek az atlag-
értékek, mig a fehér pontok a nyers adatok. (c) Fiokatilélési valoszinliségek a harom
utodgondozasi kategoriaban: a részben kétsziilés csaladokban a tojo dezertalasa elétt
és utan, valamint a végig kétsziilds csaladokban. (d, e) A fiokak kora és testtémege (d)
és tarsushossza (e) kozotti kapcsolat a harom utdédgondozasi kategoriaban. A vonalak
a maximalis modellekbdl szarmazd predikciokat (+ 95% KI) mutatjak. A pontok kit6lts-
szinének intenzitasa pontatfedést jelez.

csalddokra, amelyek legaldbb négy héttel az adott év utolsé csalddmegfigyelése el6tt keltek (n = 63 t0jd)
mindségileg hasonl6 eredményt adott, azaz szignifikdnsan nagyobb djrakoltési valészintiséget a dezertald
tojokndl (ardny teszt: 2 = 5,059, p = 0,025).

11.3.3. A dezertalas koltségei

A tojok éltal dezertélt csalddokbdl nem repiilt ki kevesebb fidka, mint azokbdl a csalddokbdl, amelyeknél
a tojok nem dezertaltak (n = 54 csaldd, F 4; = 2,867, p = 0,097, 11.2b. dbra). A szezon késGbbi
szakaszdban kelt csalddok kevesebb fiokat reptettek ki ( F; 47 = 7,525, p = 0,009), azonban a csaladok
altal kireptetett fickdk szama nem fliggott az €vtSl vagy a teriilettSl (€v: F53 47 = 0,669, p = 0,576; teriilet:
Fi47 = 0,002, p = 0,970). Az elemzést megismételve csak azokkal a csalddokkal, ahol legalabb egy
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11.1. tablazat: A csaladdezertalas viselkedési dinamikajat leirdo modellek a széki lilénél.

P e Modell . . Gondozas .. Megfigyelés . Fiokak Gondozas
Valaszvaltozo Terilet Ev . Fiokakor . = 7. Datum . p . AAICc
rang tipusa ideje (6ra) szama tipusa x fiokakor
Melengetés aranya 1 + + + + + 0,000
Atlagos fioka-sziilé
- - + + + 0,000
tavolsag (ln m)
4 + + 1,448
Csippentés aranya 1 + + + + + 0,000

Aviselkedést legjobban prediktalé modellek. Mindharom viselkedésnél a legalacsonyabb AlCc-vel rendelkezé modell (1. modell) van
megadva az 0sszes lehetséges modellb6l. Ha a legjobb minimalis modell a parszimonia elvének jobban megfelel volt, mint az 1-es
rangi modell és 2 AlCc-n beliil volt az 1-es rangl modellhez képest (AAICc < 2), akkor azt is megadtuk. A legjobb minimalis modellek
felkovérrel vannak szedve. A + azt jelzi, hogy egy valtozo benne maradt a modellben. A gondozas tipusa egy haromszintdi faktor volt
(nincs dezertalas, dezertalas el6tt és dezertalas utan). AlCc: kis mintaméretekre korrigalt Akaike-kritérium

fioka sikeresen kirepiilt (azaz kizarva azokat a megfigyeléseket, amelyek arra utaltak, hogy az 0sszes fidka
elpusztult), hasonl6 eredményeket kaptunk (n = 46 csaldd, gondozdsi tipus: F; 39 = 2,864, p = 0,099;
kelési datum: F; 39 = 0,400, p = 0,531; év: F3 39 = 1,674, p = 0,188; teriilet: F'y 39 = 1,494, p = 0,229).

Hasonl6képpen a fidkdk haldlozasi ratdja nem kiilonbozott a végig kétsziilGs €s a részben kétsziilGs
csaladok kozott sem a tojodezertélas el6tt, sem azt kovetSen (nincs dezertdlds — dezertdlds utdn: HR =
0,760, 95% KI = 0,360-1,607; nincs dezertdlas — dezertalas eldtt: HR = 0,582, 95% KI = 0,265-1,277,
dezertalas el6tt — dezertalas utan: HR = 1,307, 95% KI = 0,839-2,035, 11.2c. dbra, azok az elemzések,
ahol kizartuk azokat a megfigyeléseket, amikor egy fioka sem volt jelen hasonlé eredményeket adtak;
ezeket az eredményeket itt nem mutatom be). Ezen tilmenden nem taldltunk bizonyitékot arra, hogy akar
a fidkdk testtomege, tarsushossza vagy ezeknek a jellegeknek a novekedési iiteme kiilonbozott volna a
végig kétsziils és a részben kétsziilds csalddok kozott a tojo dezertdldsa elStt vagy utdn (11.2d. és 11.2e.
dbra, tovabbi részletekért lasd az S3 és S4 tablazatokat az eredeti kozlemény kiegészits informaciéindl:

https://academic.oup.com/evolut/article/77/1/97/6885463#supplementary-data).

11.3.4. A csaladdezertalas viselkedési dinamikaja

A dezertélt fiokdk fiatal korukban kevesebb melengetést kaptak, de idGsebb korukban valamivel tobbet,
mint a mindkét sziil§ 4ltal gondozott fiokdk, ami arra utal, hogy az egysziilds himek kissé tilkompenzaltdk
a tojégondozas hidnyat a fickak kés6bbi fejlédési szakaszdban (11.3a. dbra, 11.1. tablazat).

A sziil§ és fiokdk kozotti tdvolsdg (azaz a fidkdk €s a legkozelebbi sziil§ kozotti tdvolsdg) vizsgalata
azt mutatta, hogy azok a fiokdk, akiket a tojé elhagyott jobban elszigeteltek voltak, mint a mindkét sziil§
altal gondozott fiokdk (11.3b. dbra, 11.1. tdbldzat), ami arra utal, hogy azokban a csalddokban, ahol a
tojok dezertdlnak, a himek nem kompenzalnak (vagy nem tudnak kompenzalni).

A fiokak novekedésével a csippentési rata valamivel gyorsabban nétt a részben kétsziilGs csalddok-
ban a dezertdlds elStt, mig a leglassabb litemben a részben kétsziilds csalddokban nétt a dezertdlds utdn
(11.3c. dbra, 11.1. tdbldzat), ami azt jelzi, hogy a fiokdk tdpldlkozasi ritdja valamivel gyorsabban nétt a

csaladokban a dezertalas el6tt, de ez az rata a dezertdlds utin nem maradt fenn.
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11.3. abra: A csaladdezertalas viselkedési dinamikaja a harom utodgondozasi kategoria-
ban: a részben kétsziilés csaladokban a tojo dezertalasa elétt és utan, valamint a végig
kétsziilés csaladokban. Osszefiiggés (a) a fiokak kora és azon megfigyelések aranya ko-
zOtt, amikor a fiokakat melengették, és (b) a fiokak kora és a fiokak és a sziil6k kozotti
atlagos méterben vett tavolsaga kozott, valamint (c) a fiokak kora és azon megfigyelések
aranya kozott, amikor a fiokak taplalékot kerestek (talajrol vagy névényzetrél csippen-
tés). A gérbék a maximalis modellekbdl szarmazo predikciokat (+ 95% KI) mutatjak. A
pontok kitolt6szinének intenzitasa pontatfedést jelez.

11.4. Diszkusszio

Eredményeink azt mutatjak, hogy a csalddok kozel felét az egyik sziil§ elhagyta, és hogy ezen dezer-
talasok tobbsége tojodezertdlas volt. Eredményeink megerdsitik az ugyanebben a populdcidban végzett
kisérletes vizsgélatot, amely azt taldlta, hogy a tojok a magas Gjraparosoddsi valdszintiség 4ltal profitdlnak
a dezertdldsbol (Székely és mtsai., 1999). A kordbbi kisérletes kutatdssal ellentétben azonban az itt be-

mutatott eredményeink alapjan a tojok nem fizetnek koltséget a dezertalasért az utédok novekedése vagy
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tilélése tekintetében (Székely és Cuthill, 1999), ami azt jelzi, hogy természetes koriilmények kozott a to-
jOk ugy alakitjdk dezertéldsi stratégidjukat, hogy minimalizaljdk a csalddot érint§ koltségeket, mikdzben
kihasznaljdk az djraparosodasi lehet&ségeket.

A tojok szdmdra el6ny0s lehet a dezertdlds azdltal, hogy ugyanazon az szezonon beliil djraparosod-
nak, mikdzben him partneriik gondoskodik a dezertdlt fiokdkrol. Ez aldtdmasztja a kdzelmultban lilefajok
(Charadrius spp.) tobb populécidjdban is leirt hasonl6 jelenségeket (Halimubieke és mtsai., 2019, 2020).
Mivel nem minden, a vizsgdlatunkban dezertdl6 tojé parosodott tjra, az is lehetséges, hogy a dezertilas
tovabbi elényokkel jar: példdul erGforrdsok megtakaritdsa a kovetkezd szaporodasi idGszakra vagy a vo-
nulésra val6 felkésziilésre (Harrod és Mumme, 2021; Kelly és Kennedy, 1993). Az egysziil6s gondozds
folytatdsnak el@nyeit a him sz€ki lilék esetében valdsziniileg ndveli a paron kiviili apasdg alacsony ardnya,
és igy a magas apasagi bizonyossag (Maher és mtsai., 2017). A dezertalas tojok irdnyaba val6 eltolédasat
valészintileg elGsegiti az erGsen himeltolt felnGttkori ivarardny, amely jobb djraparosoddsi lehetGséget
biztosit a tojoknak, mint a himeknek (Grant és Grant, 2019; Liker és mtsai., 2013). A vizsgalt popula-
ciéban a felnGttkori ivarardnydra vonatkozé becslések tobb, mint hatszor tobb himet mint tojot jeleztek
(9. fejezet), és a kisérletesen megdzvegyiilt himek djraparosodasi ideje tobb, mint 6tszor hosszabb volt,
mint a tojoké (Székely és mtsai., 1999). Ez az ersen eltolt felnSttkori ivarardny magyardzhatja a himek
dezertdlasdnak viszonylag alacsony gyakorisdgét (a vizsgalt 121 csaladbdl mindossze 8 him dezertalt). Te-
kintettel arra, hogy a dezertdld széki lilék gyakran nagy tdvolsdgra diszpergdlnak az djrapdrosodds eldtt
(Székely és mtsai., 1999; Székely és Lessells, 1993), eredményeink valészinileg aldbecsiilik a dezertalas
elényeit, mivel tobb dezertald sziil§ is diszpergdlhatott és a vizsgdlati teriiletiinkon kiviil parosodhatott
Ujra. Ezek az eredmények egyiittesen aldtdmasztjdk azokat az elképzeléseket, amelyek szerint a himek
felé eltolt felnSttkori ivarardnyok a madarakban Osszefiiggnek a himek felé eltolt gondozdssal (Liker és
mtsai., 2013), és 0sszhangban vannak az elméleti modellek predikciéival (Fromhage és Jennions, 2016;
Kokko és Jennions, 2008; Székely és mtsai., 2014).

A dezertéls el6nyei az elhagyott partner, illetve az elhagyott utédok viselkedésétdl is fiiggenek. A
dezertdlds alacsony koltségekkel jarhat, ha az elhagyott sziil§ egyediil is képes hatékonyan elldtni az uté-
dok gondozasat (Houston és mtsai., 2005). Ha az elhagyott sziil6k teljes mértékben képesek kompenzalni
a hidnyzo partneriiket, az egysziilGs csalddokban nevelkedett utédok ugyanolyan jol vagy akar még job-
ban is jarhatnak a kétsziil8s csalddok utédaihoz hasonlitva (Griggio és Pilastro, 2007; Houston és mtsai.,
2005; McNamara és mtsai., 2003; Royle és mtsai., 2002). Ilyen esetekben a dezertaldsi stratégidk szerény
koltségekkel, de jelent§s haszonnal jarnak az djraparosodas altal, ezért csokken a kétsziil6s gondozds
gyakorisdga.

Eredményeink szerint a himek legaldbb részben kompenzaltdk a tojégondozds hidnyit a melengetés
esetében, ami aldtdmasztja a szexudlis konfliktus elmélete altal prediktalt kompenzaciés mintdzatokat
(Houston és Davies, 1985; McNamara €és mtsai., 2003), valamint a madarakkal, kétéltekkel, halakkal és
rovarokkal végzett korabbi empirikus munkdk eredményeit, amelyek azt mutattak, hogy az elhagyott szii-
16k novelik a gondozdsba val6 befektetésiiket (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 dezertalt himek 4tlagosan nagyobb gyakorisdggal melengetnek a késébbi fickakorokban,
mint a teljesen kétsziilds csalddokban €16 himek. Ennek a késébbi kompenzacionak a mértéke azonban
Osszességében alacsony. Tekintettel arra, hogy a fiokdk hdszabélyozdsa szempontjabdl a melengetés je-
lentGsége a partimadarak fejlédésének korai szakaszaban a legnagyobb, amikor a fiokdk termikusan leg-

kevésbé fiiggetlenek (Beintema €s Visser, 1989b), ennek a fiokdknak a késébbi fiokanevelési szakaszban
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nyujtott melengetésnek az elénye viszonylag alacsony lehet. Azonban, Ggy tnik, hogy amikor a fiok4k
fiatalok, akkor az egyediil nevel§ himek nem tudjidk kompenzdlni hidnyzé partneriiket.

Annak ellenére, hogy taldltunk jeleket a him kompenzaciéra a melengetés esetében, kimutattuk, hogy
a dezertélt fiokdk jobban elszigetelddnek a sziil6tdl, mint a kétsziilSs fickak. Ezek az eredmények par-
huzamba 4llithatdk az amerikai széki lilénél taldltakkal, ahol a fiokdk és a sziil6k kozotti tdvolsag az
életkorral nétt, de nem volt dsszefiiggésben a kirepiilési sikerrel (Colwell és mtsai., 2007).

Tovabba a viselkedési elemzéseink azt mutattak, hogy a fiokak taplalkozasi ratdjanak ndvekedése a de-
zertalds eldtt volt a leggyorsabb, mig az alacsonyabb volt a tojok dezertdldsa utan. Mig a taplalkozasi rata
véltozdsdnak sebességében megfigyelt kiilonbségek viszonylag csekélyek, a tapldlkozdsi viselkedésben
mutatkozé ilyen kiilonbségek a tojok dezertdldsdnak hétterében 4ll6 lehetséges mechanizmusra utalhat-
nak. Példaul a fiokak taplalkozasi ratdjanak gyorsabb novekedése megfelels koriilményekre utalhat ahhoz,
hogy a tojé egy masik partnerrel djra fészket rakjon, vagy hogy a him sziil§ egyediil gondozza a fiékdkat.
A tojok tehat akdr kozvetleniil a kdrnyezetbdl, akdr kozvetve a fidkdk tapldlkozasi viselkedésén keresztiil
felmérhetik a megfeleld feltételeket ahhoz, hogy dezertaljanak.

Annak ellenére, hogy a himek csak részlegesen kompenzéltak a gondozasi viselkedésben, nem meriil-
tek fel koltségei a tojok dezertdldsanak a fickak novekedése vagy a kirepiilt fickdk szdma tekintetében,
ami megerdsiti a mis madarfajokra vonatkozé megdllapitdsokat, beleértve a kozeli rokon amerikai széki
lilét is (Harrod és Mumme, 2021; Kupén és mtsai., 2021). Noha a kisérletes manipulaciok fontos betekin-
tést nydjtanak a kétsziil§s gondozds mogott meghtizédé mechanizmusokba, korldtozottak azonban abban,
hogy ravilagitsanak a természetesen elGforduld sziil6i stratégidk koltségeire €s hasznaira. Az el6z8 kisér-
letes munka (Székely és Cuthill, 1999) és az itt leirt eredményeink kozotti kiilonbség a koltségekben arra
utal, hogy természetes koriilmények kozott a tojok azokban a helyzetekben dontenek a dezertdlds mellett,
amikor a jelenlegi fiokaik koltségei minimadlisak és az egysziil6s utédgondozas valészinileg sikeres lesz.

A tanulmanyunk az Gjrapdrosoddst azonositja a dezertdlds elsGdleges elényeként, ha azonban a mé-
sodik fészekaljak nem jelentenek kikelt tojdsokat vagy kirepiilt fikdkat, akkor ez nem feltétleniil jelent
fitnesz el6nyt. Azonban egy nemrég megjelent, nyolc Charadrius fajra kiterjed§ multipopulacids vizsgalat
kimutatta, hogy a partneriiket elhagy6 sziil6knek (mind a tojoknak, mind a himeknek) tobb kikelt ut6d-
juk lett egy éven beliil, mint az egyiitt maradé sziil6knek, és hogy a kikelt fiokdk szdmanak novekedése
legalabb részben a masodik fészekaljak kelési sikere miatt tortént (Halimubieke és mtsai., 2020).

Osszefoglalva, tanulményunk segit jobban megérteni a kétsziil6s utédgondozds fennmaraddsat vagy
a csalddok felbomldsat a természetben azéltal, hogy vizsgélja azokat a koltségeket, hasznokat és viselke-
dési mechanizmusokat, amelyek az utédok dezertdldsdnak véltozatossdga mogott dllnak egy vadon €16
populdcidban. Egy rugalmas utédgondozisi rendszerrel rendelkezd faj vizsgdlatdval eredményeink azt
mutatjdk, hogy a tojok utéddezertdldsat az Gjraparosodds jelentSs elényei tdmogatjik, és nem taldltunk
koltségét a dezertdldsnak a fiokdk novekedése és tilélése szempontjabdl. Eredményeink alatdmasztjak
a korabbi eredményeket, miszerint az ilyen utédgondozasi dontések dinamikusak a szaporodasi idGszak
sordn (Balme és mtsai., 2017; Eldegard és Sonerud, 2009; Kosztoldnyi és mtsai., 2006; Székely és mtsai.,
1999), és arra utalnak, hogy a tojok finoman szabalyozzak a dezertdld viselkedésiiket és a szezon elején
joval gyakrabban dezertdlnak, amikor potencidlisan elegend§ id6 all rendelkezésére az djraparosodésra
és nagyobb a valdsziniisége egy tovabbi fészekalj sikeres felnevelésének. Ez a szezonfiiggd dezertalds és
a dezertélt him részleges, nem pedig teljes kompenzacidja hozzdjirulhat a kétsziilGs és egysziilds gondo-
z4si stratégidk egyiittes jelenlétéhez ugyanabban a populdciéban (Halimubieke és mtsai., 2020; Houston
és Davies, 1985).
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A prolaktin stresszreakcio nem prediktalja a utoddezertalast*

12.1. Bevezeteés

Bér az utédelhagyds evolicidbioldgiai jelentdségérdl kiterjedt irodalom all rendelkezésre (Arnqvist és
Rowe, 2005; Maynard Smith, 1977; McGraw és mtsai., 2010), az utédelhagydst kivalt fiziologiai me-
chanizmusok kevéssé ismertek. FeltételezhetS, hogy a hormonok szerepet jatszanak a dezertalo viselkedés
szabdlyozdsdban, mivel a keringé hormonokat tekintik az életmenet trade-offok elsddleges fizioldgiai sza-
balyozéinak (Flatt és Heyland, 2011; Ketterson és Nolan, 1999; Sinervo és Svensson, 1998). Péld4ul, ha
az egyed tdlélési kilatdsait veszélyeztetik a ragadozok, a kérokozok, a tdplalékhidny vagy a zord idGjards
(amiket dltalanosan stresszoroknak neveziink), a gerincesek a hipotalamusz-hipofizis—mellékvesekéreg
(HPA) tengely aktivdldsdval reagdlnak, ami megemeli a gliikokortikoidok szintjét a keringésben (Wing-
field és Sapolsky, 2003). A gliikokortikoidok pedig olyan viselkedéseket valtanak ki, amelyek eldsegitik a
jelenlegi tulélést, és ezzel egyidejlileg elnyomjdk az olyan viselkedéseket, amelyek nem segitik a tilélést
(pl. a szaporodas). Ezek miatt az antagonista hatdsok miatt feltételezték, hogy a kortikoszteron (a mada-
rak gliikokortikoidja) szabalyozza a tilélés és a szaporodds kozotti trade-offot a madaraknal (Ricklefs és
Wikelski, 2002). A tanulmanyok aldtdmasztjdk ezt a hipotézist, mivel kimutattdk, hogy a kortikoszteron-
szintek aszerint szabdlyozottak, hogy a jelenlegi szaporodds relative mennyire fontos a tiléléshez képest
(Bokony és mtsai., 2009; Heidinger és mtsai., 2006; Lendvai és mtsai., 2007; Lendvai é€s Chastel, 2008).

Azonban lehetséges, hogy a kortikoszteron nem az egyetlen hormondlis szabdlyozdja a tdlélés és a
szaporodds kozotti trade-offnak. A gerincesek stresszre adott vélasza Osszetett és tobb fizioldgiai ténye-
z6t is magdban foglal. A stresszvélasz sordn a keringd prolaktin szintje is valtozik. Péld4ul a standard
(Angelier €s mtsai., 2007, 2009b; Heidinger €s mtsai., 2010; Riou és mtsai., 2010). Mivel a prolaktin
aktivan részt vesz a madarak utédgondozé viselkedésének szabdlyozasdban és elGsegiti a kotldsi és fidka-
melengetési viselkedést (Adkins-Regan, 2005; Adkins-Regan és mtsai., 2010), ezért azt javasoltdk, hogy
fiziol6giai kozvetitGként kulcsszerepet tolthet be a jelenlegi utédgondozas és a jovébeni reprodukcié ko-
zotti trade-offban (Angelier és Chastel, 2009; Chastel és mtsai., 2005). Specifikusan azt vetették fel, hogy
a prolaktinszint standardizalt stressz hatdsdra bekovetkezd csokkenése az utédgondozds fenntartdsara valo
hajlandésagot és/vagy képességet tiikrozheti. Igy a prolaktin stresszvélasz a sziilSi befektetés proximalis
szigndljaként értelmezhets (Angelier és Chastel, 2009).

Ebben a tanulmdanyban az volt a célunk, hogy megvizsgaljuk az utéddezertélédst befolydsol6 proximalis
mechanizmusokat a széki lilénél. Négy hipotézist teszteltiink a prolaktin és a kortikoszteron szerepérdl

az utéddezertdld viselkedésben. ElGszor azt vizsgéltuk, hogy a tojok felé eltolt dezertdldsi gyakorisdg

*Az alabbi publikacié alapjan: Kosztoldnyi, A., Kiipper, C., Chastel, O., Parenteau, C., Yilmaz, K.T., Mikl6si, A, Székely, T.,
Lendvai, A.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 tojok himekhez képest alacsonyabb prolaktinszintjének a kdvetkezménye-e. A fészekhagyd fajokban,
mint példdul a széki lile, a keringd prolaktin koncentrdcidja vagy gyorsan csokken a fiokdk kikelése utdn
(Dittami, 1981; Goldsmith, 1982; Goldsmith és Williams, 1980; Hall és Goldsmith, 1983; Wentworth
és mtsai., 1983), vagy magas szinten marad és lassan csokken, amig a fiokdk termikusan fiiggetlenek
nem lesznek (Boos és mtsai., 2007; Gratto-Trevor és mtsai., 1990; Oring és mtsai., 1986, 1988). Mivel
a sz€ki lilék jelentds id6t toltenek pelyhes fiokdik melengetésével (Székely és Cuthill, 1999), azt feltéte-
leztiik, hogy ennél a fajndl a prolaktin szintje magas marad a kelés utdn, és fokozatosan csokken, ahogy
a fiokdk nének és kevesebb melengetésre van sziikségiik. Ha a tojok keléskori alap prolaktinszintje ala-
csonyabb, mint a himeké, akkor a keringd prolaktinszintjiik a kelés utdn fokozatosan egy kiiszobérték ald
csokkenhet, ami a fiokdk elhagydsit eredményezheti. Ezért azt prediktéltuk, hogy az alap prolaktinszint
alacsonyabb a tojokndl, mint a himeknél. Mésodszor, megvizsgéltuk, hogy az egyedi dezertalasi donté-
sek eldre jelezhetGk-e a prolaktin stresszvalasz alapjan. Feltételezve, hogy a prolaktinszint csokkenése a
standardizdlt stresszor hatdsdra a sziilGi befektetés helyettesitd mérSszama (Angelier és Chastel, 2009),
azt prediktdltuk, hogy az utédaikat elhagyé tojok erGsebb prolaktin stresszreakcidval (azaz alacsonyabb
stressz altal kivaltott prolaktinszinttel) rendelkeznek a nem dezertal6 tojokkal 6sszehasonlitva. Harmad-
szor, mivel a kortikoszteron hormont javasoltdk a szaporodds €s a tulélés kozotti életmenet trade-offok
szabdlyozé6jaként, megvizsgéltuk, hogy a kortikoszteron szint kiilonbozik-e az utédaikat gyakran elhagy6
tojok és a csak ritkdn dezertdlé himek kozott. Végiil megnéztiik, hogy a stressz dltal kivaltott kortiko-
szteronszintek prediktéljdk-e az egyes tojok utdédelhagydsi dontését. Azt prediktaltuk, hogy a tojok alap
kortikoszteronszintje magasabb, mint a himeké, és hogy a dezertdlé tojokndl magasabb a stressz dltal

kivéltott kortikoszteronszint, mint a nem dezertdlé tojoknal.

12.2. Modszerek

12.2.1. Terepi modszerek

A terepmunkat a dél-torokorszagi Tuzla-tonal (1asd a 3.3.1. szakaszt) végeztiik két évben (2009. dprilis 24.
és junius 25. kozott €s 2010. dprilis 29. és junius 24. kozott). Mindkét sziilét befogtuk a fidkak kelésekor
(a felndtt egyedek befogdsi ideje a kelési ddtumhoz viszonyitva: 0,5 + 0,21 nap (4tlag + SE), tartomany:
-2 —+6 nap, n = 82), és vérmintakat vettiink hormonvizsgédlatokhoz a standard befogds—fogvatartds proto-
koll alkalmazéasaval (Wingfield, 1994): 1,4 £ 0,06 perccel (atlag + SE, tartoméany: 0,8-3,4 perc, n = 82)
a befogds utdn kortilbeliil 150 pl (2009-ben) vagy 210 pl (2010-ben) vért vettiink a szarnyvénabol, majd
a madarat egy szovetzsdkba helyeztiik. Sem a kortikoszteron, sem a prolaktin elsé vérvételkori szintje
nem volt szignifikdns 0sszefliggésben a fészekvarsa feldllitdsatdl a vérvételig eltelt iddvel (Pearson-féle
korrelaciok, kortikoszteron: » = —0,07, n = 39, p = 0,676; prolaktin: r = 0,03, n = 82, p = 0,785) vagy
a befogastol a vérvételig eltelt id6vel (kortikoszteron: r = 0,15, n = 39, p = 0,367; prolaktin: r = 0,04,
n = 82,p = 0,739), ezért ezeket a mintdkat az alapértékeknek tekintettiik. Egy médsodik vérmintat vettiink
30,7 = 0,10 perccel (tartomény: 29,7-35,8 perc) az els vérminta utdn. A vérmintdkat centrifugdltuk, és a
plazmat -20 °C-on taroltuk az analizisig. Egy tojétdl a vizsgalat mindkét évében vettiink mintat. Az ana-
lizisekben ennek a tojonak csak a 2010-es adatait hasznaltuk fel. A kelés utdn a csalddokat rendszeresen
felkerestiik (csaladvisszalatasi rekordok, lasd a 3.3.1. szakaszt). A sziil6t dezertald sziilének mindsitet-
tiink, ha nem volt jelen a fickdkkal két egymdst kovet§ csalddellen6rzés sordn (bSvebben ldsd a 11.2.
szakaszt). Mivel a himek dezertdldsa ritka volt (lasd az eredményeket), csak a tojok dezertdlasi dontését
elemeztiik. Tiz csalddbdl legaldbb egy fidka kirepiilt, mig négy csalddban minden fidka elpusztult 0,8 +
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0,48 napos (4tlag + SE) korban. Huszonhat csalddot csak 12,4 + 1,25 napig kovettiink, vagy azért, mert
a terepmunka véget ért, vagy azért, mert nem taldltuk meg a csalddot. Azonban 6t csalddban a tojé mér

dezertalt ezel6tt az idS elGtt.

12.2.2. Hormonelemzések

A prolaktinkoncentricidkat 50 pl plazmamintdbdl nyert kétszeri aliquotban hataroztuk meg radioimmu-
noassay segitségével a Centre d'Etudes Biologiques de Chizé-ben (CEBC), Franciaorszdgban. A prolak-
tin mérések n = 41 pdar esetében dlltak rendelkezésre (2009-ben 21 par és 2010-ben 20 pér). A prolak-
tin plazmakoncentracigjat heterolég radioimmunoassay-vel hataroztuk meg Cherel és mtsai. (1994) altal
részletezettek szerint. A szEki lilék Osszevont plazmamintdinak dézis-vdlasz gorbéje parhuzamos volt a
csirke prolaktin standard gorbével (AFP 4444B, forrds: Dr. Parlow, NHPP Harbor-UCLA Medical Cen-
ter, Torrance, CA, USA). Igy a csirke prolaktin antitest prolaktinnal val6 keresztreaktivitdsa a két fajban
egyenértékd volt, és igy ez a heterolog esszé felhasznalhat6 a széki lile prolaktin relativ koncentracidjanak
meghatérozéséra. Az esszé kimutatdsi hatdra 19,26 ng x ml™! volt, és a legalacsonyabb mérés 194,14 ng x
ml! volt. A mintdkat két esszében futtattuk (intra-esszé varicios egyiitthaté: 13%, inter-esszé varidciés
egyiitthat6: 24%).

A kortikoszteron vizsgdlathoz n = 20 partdl vettiink vért 2010-ben; azonban egy him esetében a
plazma nem volt elegendd a vizsgalat elvégzéséhez. A kortikoszteron-koncentraciét egy esszében mértiik
Lendvai és mtsai. (2011) lefrdsa szerint. Az intra-esszé varidcios egyiitthat6 7,07% volt 10 duplikdtumra.
A kortikoszteron minimdlis kimutathat6 szintje 0,28 ng x ml! volt (legalacsonyabb mért érték: 7,78 ng

X ml'l).

12.2.3. Statisztikai elemzések

ElSszor megvizsgaltuk a potencidlis zavard valtozok lehetséges hatdsét: szezon (mdrcius 1-t6l eltelt na-
pok szdma), fi6kakor, napszak, a sziil§ neme, tarsushossz (a bal és jobb tarsushossz dtlaga) és kondicié. A
kondiciét a testtomeg és a tarsus hossza kozotti standardizalt major axis regresszié (SMA) reziduédlisaival
becsiiltiik (Green, 2001; Warton és mtsai., 2012). Mivel a tarsushossz szignifikdnsan kisebb volt a tojok-
ndl, mint a himeknél (kétmintds ¢-teszt, fgq = 2,89, p = 0,005), a kondicidét a nemekre kiilon becsiiltiik
(SMA-k, himek: b = 2,89, n = 41, p = 0,024; tojok: b = 2,75, n = 41, p = 0,070). A kondicié nem
fliggott szignifikdnsan a napszaktdl vagy a szezontdl (Pearson-féle korrelaciok, n = 82, p > 0,346). Majd
kevert modelleket alkalmaztunk (1me fliggvény az nlme csomagbdl, Pinheiro és Bates, 2000), amelyekbe
fix hatdsként a stresszt (els6/mdsodik vérvétel) és a nemet mint faktorokat, a zavar$ véaltozékat (amelyek-
nek szignifikdns hatdsa volt az el6zetes elemzésekben) és minden mdsodrendd interakciét vettiink bele.
Az egy egyed ismételt méréseire ugy kontrollaltunk, hogy a gytiriazonosit6t random tagként szerepel-
tettiik a modellekben. A modellszelekcidt Akaike-kritérium (AIC) alapjan végeztiik (stepAIC fiiggvény,
MASS csomag, Venables és Ripley, 2002). Mivel tobb csalddot nem kovettiink a kirepiilésig (lasd fent), a
hormonszintek dezertdldsra gyakorolt hatdsat Cox-regresszidval elemeztiik. Ezekben a modellekben a de-
zertalds volt a végsd esemény, a nem dezertalt csalddok pedig cenzoralt esetek voltak. Sem az alap, sem a
stressz altal kivaltott prolaktinszint nem kiilonbozott az évek kozott (kétmintds ¢-tesztek, alap: g9 = 1,00,
p = 0,322; stresszindukdlt: 755 = 0,53, p = 0,600); ezért mindkét év prolaktin adatait egyben elemeztiik.
Az egyik him szokatlan kortikoszteron reakciét mutatott a befogdsi stresszre (lasd a fehér pontokat a 12.3.

abran); ezért minden elemzést megismételtiink tgy, hogy az adatokbdl kizartuk ennek a himnek a hor-
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monmérését. Az adat eltdvolitidsa azonban nem véltoztatott konklizidinkon, és igy csak a teljes adatsor

alapjan kapott eredményeket mutatom be.

12.3. Eredmények

12.3.1. Utodgondozas és prolaktin

Tizenkét dezertaldst figyeltiink meg a 41 csalddban. Tizenegy esetben a tojo, egy esetben pedig a him hagy-
ta el a csalddot. A tojok dezertdldsdnak medidn ideje a kikelés utdni 9. nap volt (tartomany: 2—-24 nap).
A nagy tojok gyakrabban hagytdk el a fidkdikat, mint a kis tojok (Cox-regresszidk, n = 40, tojotarsus-
hossz: b = 1,08 + 0,412 SE, p = 0,009). Azonban sem a himek testmérete, sem a sziil6k kondicidja nem
befolydsolta a dezertdlds eléforduldsat (himtarsushossz: b = 0,43 + 0,297 SE, p = 0,145; tojokondici6:
b =-0,12 £ 0,094 SE, p = 0,202; himkondicié: b = —0,12 £ 0,108 SE, p = 0,274). A dezertalas val6szi-
nlisége trendszertien csokkent a koltési idGszak alatt (kelési ddtum: b = —0,06 + 0,035 SE, p = 0,071).

!
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12.1. abra: Egyedi alap és stresszindukalt prolaktinszintek és a hormonszintek boxplot-
jai a széki lilénél. A boxplotokon a kdzépsé vonal a mediant jeldli, a doboz also és fel-
s6 része pedig az also, illetve a fels6 kvartilist. Az also és fels6 bajszok a legalacso-
nyabb, illetve a legmagasabb megfigyelésekig terjednek. A fehér pontok egy szokatlan
kortikoszteronszint-valtozasi himet jel6lnek (lasd a 12.2. szakaszt).

Az alap prolaktinszint nem kiilonbozott a nemek kozott (kétmintds ¢-teszt, tg5o = 0,03, p = 0,977),
és nem volt szignifikdns korreldcidban a sziil6k testméretével vagy kondiciéjaval (Pearson-féle korreld-
ciok, nemek egyiitt, n = 82, tarsushossz: r = —0,12, p = 0,289; kondicié: r = 0,10, p = 0,362). Az
alap prolaktinszint a fiokdk életkordval csokkent, azonban sem a kelési datum, sem a napszak nem mu-
tatott szignifikdns korrelaciot az alap prolaktinszinttel (Pearson-féle korreldcidk, nemek egyiitt, n = 82,
fikakor: r = —0,28, p = 0,012; kelési ddtum: r = 0,17, p = 0,122; napszak: r = 0,16, p = 0,159).
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12.1. tablazat: A prolaktin (ng x ml™) és a kortikoszteron (ng x ml™") plazmaszint (va-
laszvaltozok) minimalis kevert modelljeinek paraméterbecslései a széki lilénél Akaike-
kritérium (AIC) alapi modellszelekci6 utan.

Prolaktin Kortikoszteron

Becslés  SE df t p Becsles SE  df t p

Fiokakor  -32,53 981 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 kiindulasi modell a prolaktin esetében tartalmazta a fiokakort, a nemet, a stresszt és min-
den masodrend( interakciot, mig a kortikoszteron esetében a nemet, a stresszt és a nem x
stressz interakciot.

Vérakozdsunknak megfelel6en mindkét nemben csokkent a prolaktin szintje a befogds—fogvatartas
stressz hatdsdra (12.1. dbra, kétmintds t-teszt, t;4, = 14,61, p < 0,001). A nemek nem kiilonboztek a
stresszindukdlt prolaktinszintjiikben (kétmintds z-teszt, g = 0,62, p = 0,540). Ugyanakkor szignifikdns
pozitiv korreldcié volt a him és tojé sziil6k stresszindukalt prolaktinszintje kdzott egy adott csalddon
beliil (Pearson-féle korreldci6, n = 41, r = 0,34, p = 0,032). A kevert modelleken alapul6 elemzés a
t-tesztekkel konzisztens eredményeket adott (12.1. tdbldzat).

A gondoz6 tojok stresszindukalt prolaktinszintje magasabb volt, mint a dezertdlé tojoké (12.1. dbra,
kétmintds r-teszt, 133 = 2,06, p = 0,046). A gondozé tojok csoportjdba azonban beletartoztak azok a
szUldk is, akiknek a fiokdi elpusztultak, és azok is, akiknek a csalddjait nem kovettiik a kirepiilésig. A
tulélési elemzések azt mutattak, hogy a tojok stresszindukalt prolaktinszintje nem befolyasolta a toj6 de-
zertalds valoszintségét (Cox-regresszid a tojé méretére kontrolldlva, n = 40, stresszindukalt prolaktin:
b = 0,001 £0,002 SE, p = 0,712; tarsushossz: b = 1,12 + 0,427 SE, p = 0,009). A himek stressz-
induk4lt prolaktinszintjének hozzdaddsa a modellhez nem novelte szignifikdnsan a modell illeszkedését
(val6szintségi ardny teszt, )(% = 0,65, p = 0,422). A csalddok megfigyelt gondozasi torténetét a to-
jok stresszindukalt prolaktinszintjével szemben dbrdzolva azt lathatjuk, hogy bar nem figyeltiink meg
dezertdlast a legmagasabb stresszindukdlt prolaktinszintd tojok kozott, szdmos, hosszan gondozé tojénak

viszonylag alacsony volt a stresszindukdlt prolaktinszintje a mintavételkor (12.2. dbra).

12.3.2. Kortikoszteron

A kortikoszteron alapszintje nem kiilonbozott a him és tojé sziil6k kozott (kétmintds #-teszt, 137 = 1,15,
p = 0,259). A kortikoszteronszintek nem korreldltak szignifikdnsan a sziil§ testméretével vagy kondici-
Gjaval, a fickakorral, a kelési ddtummal vagy a napszakkal (Pearson-féle korreldcidk, a két nem egyiitt,
n =39, minden p > 0,173). Ahogy azt vértuk, a befogési stressz a kortikoszteronszint szignifikdns noveke-
dését idézte eld (12.3. abra, 12.1. tdblazat, kétmintés ¢-tesztek, 7, = 11,76, p < 0,001), és a tojok stressz
altal kivaltott kortikoszteronszintje magasabb volt, mint a himeké (137 = 2,24, p = 0,031). Nem volt
szignifikdns korreldcié egy adott par himjének és tojdjanak a stressz dltal kivaltott kortikoszteronszintje
kozott (Pearson-féle korrelacié, n = 19, r = 0,17, p = 0,495).

A stressz dltal kivaltott kortikoszteronszintek nem prediktdltdk a dezertdldsi viselkedést (Cox-
regresszié a tojo méretre kontrolldlva, n = 19, stresszindukalt kortikoszteron: b = —0,003 + 0,021 SE,
p = 0,892; tarsushossz: b = 1,32 £ 0,630 SE, p = 0,036). A himek stressz 4ltal kivaltott kortikoszteron-
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12.2. abra: Stresszindukalt prolaktinszint tojo széki lilekben és 40 kétsziilés vagy tojo
altal dezertalt csalad gondozasi tipusa. Minden csaladot egy vizszintes vonal jeldl olyan
hosszan, amely fiokakoroknal volt megfigyelés a csaladrol (vagy csak egy pont, ha csak
egy napon figyeltiilk meg a csaladot). A folytonos vonal a kétsziilds gondozast, mig a
szaggatott vonal a csak him gondozast jeloli.

szintjének hozzdaddsa a modellhez nem javitotta szignifikdnsan a modell illeszkedését (valdszinitségi
arany teszt, ;(% =224, p =0,134).

12.4. Diszkusszio

A prolaktinszint szdmos madér-, emlGs- és a halfajndl 6sszefiigg az utédgondozassal (Adkins-Regan és
mtsai., 2010; Angelier és Chastel, 2009; Pall és mtsai., 2004; Ziegler és mtsai., 2009). Azonban a vizsgé-
latunkban a keléskori (vagy akozeli) prolaktinszint nem prediktalta a csalddelhagydst a széki lilénél. Azt
feltételezziik, hogy ennél a fajndl a prolaktin nincs kapcsolatban a dezertaldsrdl valé dontéssel, é€s hogy
ezt a viselkedést alternativ ttvonalak szabdlyozhatjdk. Vagy a prolaktin befolydsolhatja a dezertélds va-
16szintiségét, azonban ezt az 6sszefiiggést nem tudtuk kimutatni, mivel a prolaktinszint csokkenése csak
kozvetleniil a dezertdlds el6tt kovetkezik be.

Bar korébbi vizsgalatokban kimutattdk, hogy a prolaktin korreldl a fészekalj elhagyasaval, a fiokdk de-
zertdldsdval vagy a tojdsok dtmeneti hanyagoldsdval (Angelier és mtsai., 2007; Chastel és Lormée, 2002;
Groscolas és mtsai., 2008; Spée és mtsai., 2010), ezeknél a fajoknal a dezertdlas akkor tortént, amikor a
sziil6k sulyos energiahidnyban szenvedtek. Mint ilyen, ez a viselkedés egy vészhelyzeti reakcié eredmé-
dezertdldsa a természetes szaporoddsi rendszer része, és a dezertdlé sziil6k gyakran djrapdrosodnak €s uj
fészket raknak (Székely és Williams, 1995; Warriner és mtsai., 1986). Ezért kiilonb6z6 neuroendokrin

utvonalak szabdlyozhatjak a dezertdlds e két tipusat, és a liléknél a dezertalasrdl sz616 dontés fiiggetlen
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12.3. abra: Egyedi alap és stresszindukalt kortikoszteronszintek és a hormonszintek
boxplotjai a széki lilénél. A boxplotok leirasat lasd a 12.1. abranal. A fehér pontok egy
szokatlan kortikoszteronszint-valtozasi himet jel6lnek (lasd a 12.2. szakaszt).

lehet a prolaktinszintek hatdsatdl. Az is elképzelhetd, hogy a prolaktin viselkedési hatdsai inkdbb a sejt-
receptorok moduldldsdval érhetSk el (Ball, 1991).

Ha azonban a prolaktin szerepet jatszik az utédelhagyds szabdlyozdsdban, akkor annak id6ben szét
kell lennie kapcsolva a kelés kdzelében ltalunk mért hormonszinttsl. Osszhangban azzal az elképzeléssel,
hogy a prolaktin az aktiv utédgondozas mértékét tiikkrozi, azt taldltuk, hogy a tobbi poligdm partimaddrhoz
hasonldan az alap prolaktin szint csokkent a kelés utdn, amikor a fiokak fiiggetlenebbé véltak (pl. Wilson-
viztapos6 Phalaropus tricolor, Oring és mtsai., 1988; vékonycsdrd viztapos6é Phalaropus lobatus, Gratto-
Trevor és mtsai., 1990). Ezek az eredmények azt sugalljdk, hogy a kelés utdni els§ napokban gyorsan
csokken a melengetési igény, ahogy a fiokdk hdszabalyozdsa fejlddik (Visser és Ricklefs, 1993a). A tojé
sz€ki lilék alap prolaktinszintje nem volt alacsonyabb, mint a himeké. Ez az eredmény 6sszhangban van
azzal az elképzeléssel, hogy a prolaktin dltaldban a sziilGi aktivitds (kotlds vagy melengetés) mértékét
tiikkr6zi, mivel e faj mindkét neme részt vesz a kotldsban (Kosztolanyi és Székely, 2002b).

Eredményeink azt mutatjdk, hogy a nemek kozotti eltérd dezertdldsi mintdzatok nem a tojok alacso-
nyabb keléskori prolaktinszintjének a kovetkezménye. Tovdbbd a prolaktin kelés utdni csokkenésének
meredeksége hasonld volt a himeknél €s a tojokndl (ezeket az eredményeket itt nem mutatom be), ami
arra utal, hogy ha a prolaktinszint gyors csokkenése felelds a nemek eltéré dezertdlasi mintazataért, akkor
a prolaktinszint csokkenése késébb kovetkezik be, esetlegesen csak roviddel a dezertdlds el6tt.

Az utédgondozis és a dezertdlds kozotti gyors dtmenet magyardzhatja azt, hogy az eredményeink miért
nem tamasztottak ald a masodik predikcidnkat, nevezetesen, hogy a dezertdl6 tojok erGsebben reagdlnak
egy standardizélt stresszorra, mint a tovabbra is gondozé tojok. A prolaktin stresszreakcié mérésével a

szUldk sziilGi befektetését a mintavétel napjdn (azaz a kotlds végén vagy a fikanevelés kezdetén) mér-
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tilk, ami nem biztos, hogy kiilonbozott azok kozott a tojok kozott, amelyek kés6bb a dezertdlds vagy a
gondozds mellett dontottek.

A sziil6 dontése a dezertalasrdl fiigghet attél, hogy a par masik tagja hajlandé-e folytatni a gondozast
(Houston és mtsai., 2005). Elemzéseinkben a himek prolaktin stresszvalasza nem magyarazta a toj6 dezer-
talast, de azt taldltuk, hogy a stresszindukalt prolaktinszintek szignifikdnsan korreléltak a par tagjai kozott.
Ez az érdekes eredmény assortativ pdrosoddsra utalhat. Példdul a szaporodé parokon beliili hasonl6 sziilGi
személyiségjellegek pozitiv hatdssal vannak a zebrapinty (Taenopygia guttata) utédok fitneszére (Schu-
ett és mtsai., 2011). A viselkedési jellegek hasonlésdgai fokozhatjdk a reproduktiv sikert, ha csokkenteni
tudjdk a szexudlis konfliktust az utédgondozasrol olyan idészakokban, amikor a sziil6knek kooperdlniuk
kell (4. és 5. fejezetek). Alternativ magyardzatként ez a sziil6k kozotti korrelédcié a koltési koriilmények
bizonyos, mindkét sziilére hat6 tér- vagy idébeli valtozatossagabdl adédhat. A prolaktinszintek assortativ
mintdzata azt is megmagyarazza, hogy a himek prolaktinszintje miért nem magyarazta a toj6 dezertalast.

A kortikoszteron a szaporodds és a tilélés kozotti életmenet dontések fontos szabdlyozdja, és ezért
ennek a hormonnak a szintje hatdssal lehet a fitneszre (Blas és mtsai., 2007; Bonier és mtsai., 2009;
Ricklefs és Wikelski, 2002; Wingfield és mtsai., 1995). Az alap- és a stresszindukalt szintek biolégiai
hatdsa eltérd: mig az alapszintnek alapvetGen metabolikus hatdsai vannak, addig a kortikoszteron maga-
sabb stresszindukdlt szinten, mds hormonokkal 6sszhangban, jelentds viselkedési valtozdsokat vélthat ki
(Angelier és mtsai., 2009a; Hau és mtsai., 2010; Wingfield és Sapolsky, 2003). Azt taldltuk, hogy az alap
kortikoszteronszintek nem kiilonboztek a nemek kozott, de a stresszindukalt kortikoszteronszint maga-
sabb volt a tojokndl, mint a himeknél. A két nem kozotti alapszintek hasonldsdga arra utal, hogy a széki
lile tojok dezertdldsat nem energiadeficit okozza, hanem az a szaporodasi stratégia része. Mdsrészt, a tojok
himekhez képest magasabb stresszindukalt kortikoszteronszintje azt jelzi, hogy az adott szaporodds értéke
alacsonyabb lehet a potencidlisan tobbszor szaporodé poliandrids tojok szdmadra, mint a himek szdmara.
Azonban a tojok egyedi kortikoszteronszintjei nem fiiggtek 6ssze a dezertdlas valdszindségével.

Osszefoglalva, ebben a tanulmdnyban azt vizsgéltuk, hogy a hormonszintek prediktaljdk-e a dezertd-
l4st egy olyan fajban, ahol az utéddezertdlds a természetes szaporoddsi rendszer része. Teszteltiik Angelier
és Chastel (2009) specifikus hipotézisét, miszerint a prolaktin stresszvalaszt a sziilGi befektetés helyette-
sit6 mérGszamanak lehet tekinteni. Azt taldltuk, hogy fiokdk kelése kozelében mérve sem a ,,stresszhor-
mon”, a kortikoszteron, sem a ,,sziil6i hormon”, a prolaktin nem 4ll 6sszefliggésben az utéddezertdldssal.
Mig eredményeink megerdsitik azt az elképzelést, hogy a prolaktin stresszvdlasz mértéke a sziilGi be-
fektetést jelezheti a mintavétel pillanatdban, a vizsgalatunk céfolja azt az értelmezést, hogy a prolaktin
stresszvdlasz az 4ltaldnos sziilGi befektetést jelzi. Azt feltételezziik, hogy az utédelhagyds egy gyors fo-
lyamat ennél a fajnél, és nem biztos, hogy hormonadlis szabédlyozds alatt 4ll. Ennek a hipotézisnek a dontd
tesztjéhez a prolaktin szekrécidjdnak vagy receptorokhoz vald kot6désének manipuldldsara lenne sziik-
ség, vagy a dezertalasi viselkedés indukaldsara a parzasi lehetdségek manipuldlasaval a lilék természetes
él6helyén.
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Talnyomo ndstény-utodgondozas a nagyfejii csajkoban*

13.1. Bevezeteés

A csalddi életet sokdig idedlisnak tartottdk: a kétsziilGs utédgondozasu fajokban a ndstény és a him koope-
ral a k6zos utédok felnevelésében. Trivers (1972) nagy hatdsu munkdjiban ismerte fel els6ként, hogy ez
nem kotelezGen van igy: a csaladi élet tele van konfliktusokkal, és folyamatos harc folyik a nemek kozott.
Az elmalt 50 évben a kétsziils utédgondozas lett a nem rokon egyedek kozotti kooperacié és konfliktus
vizsgédlatdnak egyik modellje (Houston és mtsai., 2005; Lessells, 2012; McGraw és mtsai., 2010). Es sz4-
mos elméleti és empirikus tanulmdnyban vizsgéltik, hogy mely tényezSk befolydsoljék, hogy a sziil6k
kooperalnak vagy sem az utédgondozas soran (Harrison és mtsai., 2009; Hunt és Simmons, 2002; Klug
és mtsai., 2012; Trumbo, 1996).

A kétsziil6s gondozds kialakuldsdt és fennmaraddsat eldsegit egyik lehetséges, de keveset vizsgalt
tényezd az, ha a két szil§ kiilonboz8 gondozdsi feladatokat 14t el, azaz kiilonbozd feladatokra speciali-
zalédott (Barta és mtsai., 2014; Lessells, 2012). Es az itt vizsgalt nagyfejd csajkét gyakran emlitik dgy
az irodalomban, mint a kétsziilgs utédgondozas és a kiilonbozd szerepekre valé specializdlodés egyik jo
példdjat a gerinctelenek kozott (1asd a 3.2. szakaszt): a him gy(ijti a leveleket az utédoknak, mig a ndstény
tdplalékgolyot formadl a begy(jtott levelekbdl.

Ebben a vizsgilatban a nagyfejl csajké szaporoddsi viselkedését a természetes élShelyén Eszak-
Magyarorszagon vizsgéltuk, és beszamolunk mind a felszin feletti levélgy(jtS tevékenységben megfigyelt

nemek kozotti munkamegosztisrdl, mind a koltGkamrak dllapotdrdl a fészekjaratokban.

13.2. Modszerek

A nagyfejl csajkét a Matraban Doroghdza kozség mellett vizsgaltuk (1asd a 3.3.2. szakaszt) 2013. aprilis
15. és junius 17. kozott €s szeptember 12. és 27. kozott. Egyedileg jelolt bogarak levélgydjtési viselkedé-
sérél gyfijtottiink adatokat. Aprilis 15. és junius 7. kozott 89 egyedet (44 néstény és 45 him) egyedileg
jeloltiink. Mdjus 1. és junius 12. k6zott tobb mint 100 6rat toltottiink a terepen, €s minden olyan esetet
feljegyeztiink, amikor egy egyedileg jelolt egyed levelet gytjtott. Az 6sszegytjtott levelekbdl a sziilGk tap-
l1alékgolydkat formélhatnak az utédoknak, de levelek akdr maguknak is tdplalékul szolgdlhatnak. Ezért
annak érdekében, hogy megbizonyosodjunk réla, hogy a leveleket a tdplalékgolydk létrehozdsdhoz is
gytjtotték, néhdny fészket kidstunk a fold alatti kolt6kamrédk dllapotdnak ellen6rzéséhez (2013. méjus
23-an és szeptember 12. és 27. kozott). A levélanyag gy(jtése soran megfigyelt vagy nem megfigyelt
egyedileg jelolt himek és ndstények szdmanak eloszlasat 2 x 2-es kontingenciatabldzatokban elemeztiik

Khi-négyzet és Fisher-féle egzakt tesztekkel.

*Az aldbbi publikdcid alapjan: Kosztoldnyi, A., Nagy, N., Kovdcs, 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. Tilnyomé ndstény-utédgondozas a nagyfejii csajkoban

13.3. Eredmények

A 89 megjelolt egyed koziil 21-nél legaldbb egyszer megfigyeltiink levélgytjtést. Mig a megjelolt egye-
dek szama megkozelitSleg egyenlGen oszlott meg a nemek kozott (44 néstény €s 45 him), a levélgydjts
egyedek eloszldsa erGsen a ndstények felé eltolt volt: 18 ndstény vs. 3 him (13.1. dbra; Khi-négyzet teszt,
x3 =12,63,p < 0,001). Ez a rendkiviil egyenlGtlen eloszlds akkor is fennallt, ha csak azokat az egyede-
ket vettiik figyelembe, amelyek feltehetGen mér parba alltak (azaz egy ndstényt és egy himet is megjeloltiik
ugyananndl a fészeknél): a 16 fészeknél befogott 16 ndstény €s 16 him koziil nyolc ndstényt és nulla himet

figyeltiink meg levélanyagot gytjteni (Fisher-féle egzakt teszt, p = 0,002).

Levélgy(jtés n =45
S+ B nem megfigyelt
O megfigyelt
o |
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>
=
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o
<«
o
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13.1. abra: Egyedileg jelolt nagyfejii csajko ndstények és himek, amelyeknél megfigyel-
tlink (vilagossziirke) vagy nem figyeltiink meg (sotétsziirke) levélgytijtést.

Két olyan ndstény fészekjaratdnak az éllapotat ellendriztiik mdjus 23-4n, amelyeket megfigyeltiink
levélanyagot gydjteni. Ez a két fészek harom, illetve négy koltGkamrat tartalmazott, amelyek levelekkel
voltak teli, €s egy tojast is taldltunk az egyik kolt6kamrandl. Szeptemberben, amikor az utédok mar telje-
sen kifejlédtek, ellendriztiik 13 olyan ndstény és két olyan him fészkét, amelyeket majusban és jiniusban
megfigyeltiink levelet gydjteni. Mind a 15 fészek tartalmazott kolt6kamrékat, és 6,5 + 4,56 (dtlag + SD)
kolt6kamra volt a fészkekben. A két him fészke nem tartalmazott kifejlett utédokat, csak egy, illetve két
elpusztult larvat. A 13 nGstény 12 fészkében azonban 3,9 + 2,84 kifejlett utdd volt, egy fészekben pedig

csak egy elpusztult larva.

13.4. Diszkusszio

Egy észak-magyarorszdgi nagyfejd csajké populdcidban az taldltuk, hogy a szaporoddsi id6szakban az
egyedileg jelolt egyedek levélgytjts aktivitdsaban jelentSs ivari kiilonbség van: tilnyomoérészt a ndstények
voltak a felelGsek a levelek fészekbe horddsaért. Mivel a 21 levélgy(ijté egyedbdl legaldbb 12 sikeresen
szaporodott, arra a kovetkeztethetiink, hogy ezeket a leveleket legaldbb részben azért gy(jtotték, hogy
azok az utédok tdplalékdul szolgdljanak.

Eredményeink bizonyos szempontbdl meglepGek tekintve, hogy ezt a fajt a sziil6k kozotti szerepekre
valé specializdlédds egyik j6 példdjaként irtdk le, ahol a himek gydjtik a leveleket az utédok szdmara
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(pl. Clutton-Brock, 1991; von Lengerken, 1939; Wilson, 1971). Ennek az eltérésnek egyik nyilvanva-
16 magyardzata lehet, hogy a faj sziilGi viselkedésére vonatkozo6 attekintések (Clutton-Brock, 1991; von
Lengerken, 1939; Wilson, 1971) nagymértékben Schreiner (1906) részletes megfigyelésein alapulnak az
akkori Oroszorszag déli teriiletérSl. Lehet tigy érvelni, hogy ugyanazon faj eltérd viselkedési mintazatokat
mutathat egy, a Schreiner (1906) eredeti megfigyeléseitdl tobb mint 1000 km-re taldlhaté populdciéban.
Ez az érvelés kiilonosen azért tlinik elfogadhatonak, mert ennek a ropképtelen fajnak feltehetden alacsony
a diszprerzios képessége, és a Balkan-félszigeten mas, kozeli rokon Lethrus fajokndl intenziv fajképz&dést
figyeltek meg (Kral és Hillert, 2013). Ez a magyardzat azonban mégsem valdszind, mert Emich (1884)
Magyarorszdgon figyelte meg a negyfejd csajkdkat, €s ugyanazt az utédgondozé viselkedést irta le mint
Schreiner (1906). Bar Schreiner (1906) tobb ponton nem ért egyet Emich (1884) megéllapitdsaival, ugyan-
ugy irja le a nemek kozotti munkamegosztast a levélgytjtésben €s a taplalékgolyd készitésben, mint Emich
(1884). Ebbdl arra kovetkeztethetiink, hogy Dél-Oroszorszdgban és Magyarorszagon is hasonlé volt az
utédgondozo viselkedés tobb mint egy évszdzaddal ezelStt; mindkét helyen a himek nagymértékben részt
vettek a felszin feletti levélgy(jtésben.

Eredményeink egy masik lehetséges magyarazata az lehet, hogy ez a viselkedés csak az altalunk vizs-
gélat populéciora jellemzd. A nagyfejd csajké egészen a kozelmaltig gyakori faj volt Magyarorszagon,
azonban a mult szdzadi intenziv mez8gazdasagi tevékenység hatdsdra élShelyeinek nagy része megsem-
misiilt, és mara mar csak fragmentélt populdcidkban taldlhaté meg (Merkl és Vig, 2009). A megvéltozott
koriilmények gyors viselkedési valtozasokhoz vezethetnek (vo. szimos madarfaj kozelmailtbeli viselkedés-
beli valtozasai az urbaniziciéval sszefiiggésben, pl. Sol és mtsai., 2013). Ugy tiinik azonban, hogy ez a
viselkedési mintdzat nem korldtozddik a jelen tanulmanyban vizsgalt populdcidra, mivel nem dokumen-
talt megfigyelések arra utalnak, hogy a vizsgélt populdciotél mintegy 100 km-re 1évS Budai-hegységben
a nagyfejl csajko6 hasonldéan néstények felé eltolt levélgyjts szerepre specializalédast mutat (Bérces S.,
nem publikalt adatok).

Egyeldre nem ismert, hogy a nagyfejd csajké himeknek milyen szerepe van (ha van egyéltaldn) az ut6d-
gondozdsban, és hogy a himek részt vesznek-e a fold alatti tdplalékgolyok készitésben. Két levélgydjtd
him fészkében ellendriztiik az utédokat, és ezek a fészkek koltGkamrakat és elpusztult larvakat tartalmaz-
tak csak, azonban sajnos nem volt informaciénk ezeknél a fészkeknél a nstények viselkedésérdl. Igy nem
ismert, hogy ezekben az esetekben mekkora ardnyban gydjtotték a himek a leveleket a tdplalékgolydkhoz.
Tizenot levélgyjtd ndstény fészkét dstuk ki (kett6t mdjusban €s 13-at szeptemberben), és ezeknél a fész-
keknél nyolcndl a him is jeldlt volt. Azaz a him a szaporodasi idGszak legaldbb egy részében jelen volt
a fészeknél, azonban ezeket a himeket nem figyeltiik meg levélanyagot gydjteni. Igy nem tudjuk, hogy
részt vettek-e a felszin feletti utédgondozésban.

Osszefoglalva, kimutattuk, hogy egy bogarfajban, ahol azt feltételezték, hogy az utédgondozas sordn
szerepekre specializdlddas van, a nemek kozotti munkamegosztés eltér a hozzaférhetd dokumentalt ese-
tektdl. Ennek a rejtélynek a felolddsdahoz a nemek sziil6i szerepének tovabbi vizsgélatara, és kiilonosen a

faj fold alatti viselkedésének feltdrdsara lesz majd sziikség.
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A felnéttkori ivararany és az egyedsiiriiség hatasa az utodgondozo

viselkedésre*

141. Bevezetes

Még a kétsziilGs rendszerekben is, tehdt ahol mindkét sziil§ gondoskodik az utédokrol, sok fajnal a nGsté-
nyek altaldban tobbet fektetnek a sziilGi tevékenységbe, mint a himek (Kokko és Jennions, 2012; Quinn,
1990). Ennek a kiilonbségnek az egyik magyardzata, hogy ha van spermiumkompeticio, akkor a ngstények
nagyobb bizonyossidggal rendelkeznek a szdrmazasrdl, mint a himek (Queller, 1997). Azt vérjuk, hogy
a sziil6k a befektetéseiket a himek kozotti, a ndstényekért folyd verseny mértékéhez igazitjdk, amelyet
nagymértékben befolydsol az egyedek denzitdsa (Manica és Johnstone, 2004) és a felnGttkori ivararany
(ASR, a himek ardnya az adultak k6zott, Houston és McNamara, 2002; Székely és mtsai., 2014). Korab-
ban kevés munka vizsgdlta azt, hogy az ASR hogyan befolydsolja a parzési viselkedést (pl. Le Galliard
és mtsai., 2005; Vahl és mtsai., 2013), és a legtobb elméleti és empirikus vizsgdlat az operativ ivarardny
(OSR, a himek aranya a szexudlisan aktiv egyedek kozott) hatdsaira koncentralt (pl. Emlen és Oring, 1977;
Forsgren és mtsai., 2004; Pomfret és Knell, 2008). Fontos azonban kiilonbséget tenni a kett§ kozott, mivel
az ASR a populicié demografiai tulajdonsdgain alapul, mig az OSR az egyedek dontéseitdl is fiigg, igy
nem tehetd egyenlségjel ennek a kettdnek a parvédlasztasra és az utdbdgondozdsra gyakorolt hatdsai kdzé
(Carmona-Isunza és mtsai., 2017; Kokko és Jennions, 2008; Székely és mtsai., 2014).

Az elméletek szerint az eltolt ASR €s a magas populdciédenzitds csokkenti a gyakoribb nem parza-
si lehet8ségeit, és ezdltal noveli az intraszexudlis kompeticié és a szexudlis szelekcié mértékét (Kokko
és Jennions, 2008; Queller, 1997). Ha példaul az ASR a himek felé eltolt, elfordulhat, hogy a himek
nem képesek gyorsabban szaporodni, mint a ndstények, mivel kicsi az esélyiik arra, hogy dj part taldlja-
nak (Kokko és Jennions, 2008). Ezzel kapcsolatban szdmos tanulmény, elsGsorban madarakat hasznélva
modellrendszerként, azt talélta, hogy ilyen koriilmények kozott a himeknek tobbet kell az az utédgon-
dozasba fektetniiik a fitnesziik maximalizaldsa érdekében (Burley és Calkins, 1999; Kokko és Jennions,
2012; Liker és mtsai., 2013, 2014; Remes s mtsai., 2015). Azonban him tobblet esetén nagyobb az esé-
lye a paron kiviili parzasnak is, ami noveli a spermiumkompeticié kockdzatat és csokkenti az apasdg
bizonyossdgit. Ha alacsony az apasdg bizonyossdga, a ndstények nagyobb fitnesz nyereséghez juthatnak
a gondozds révén, mint a himek (Alonzo, 2010; Simmons, 2014; Trivers, 1972), ezért azt varjuk, hogy
ilyenkor a himek dezertdlnak (Kokko és Jennions, 2012), vagy hogy tobbet fektetnek be az apasag biztosi-
tdsdba (Fromhage és mtsai., 2008; Yamamura, 1986) és kevesebbet az utédok gondozdsba (Alonzo, 2010;

*Az aldbbi publikdcié alapjan: Rosa, M.E., Barta, Z., Fiilop, A., Székely, T., Kosztoldnyi, 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 €s Jennions, 2016; Houston és McNamara, 2002; Neff, 2003; Westneat €s Sherman, 1993). A
dezertdlds azonban nem biztos, hogy eldnyds himeltolt ivarardny esetén, ha kicsi az esély dj par taldldséra.

Az apasag biztositasa kiilonosen fontos lehet azokndl a fajokndl, ahol a tojasrakas folytonos az utéd-
gondozds ideje alatt, ami miatt a spermiumkompeticié veszélye a teljes szaporoddsi idészakra kiterjed.
Ezeknél a fajokndl a csokkent apasdgi bizonyossdgra utald jelek (példdul a himek magas ardnya dltal
generdlt szocidlisan kompetitiv kdrnyezet) novelhetik a pardrzést, mikozben csokkenthetik az apai gon-
dozésba valo befektetést. A magas populacidédenzitds tovabb erésitheti az eltolt ASR hatdsait az egyedek
kozotti interakciok megnovekedett szdma révén, ami még erdsebb intraszexudlis kompeticiot (Emlen és
mtsai., 2005), és nagyobb spermiumkompeticiés kockdzatot eredményez. Val6ban szdmos tanulmdany ki-
mutatta, hogy pusztdn az egyeds(iriiség viltozasa is befolydsolhatja a parzasi viselkedést és a szaporoddsi
sikert (pl. Jirotkul, 1999; Spence és Smith, 2005; Warner és Hoffman, 1980).

Ebben a vizsgdlatban az ASR és az egyedstirliség hatdsat vizsgaltuk a fészeknél toltott idSre (jaratban
toltott idS), az utdédgondozdsra (levélgydjtés gyakorisdga) és a szaporodési sikerre (utédszam és utédmi-
ndség) a nagyfejd csajkondl féltermészetes koriilmények kozott. Hipotéziseink szerint a himek kozotti
intenziv intraszexudlis kompeticié (vagyis himek felé eltolt ASR vagy nagy egyedsiirtiség) mellett a hi-
meknek tobb id6t kell parérzéssel tolteniiik vagy gyakrabban kell parzaniuk a partneriikkel, mert nagyobb
a paron kiviili parzasok kockdzata, és/vagy mert gyakoribbak a rivédlisokkal valo, id6igényes Osszecsapa-
sok a jératndl. Ebben az esetben azt prediktdltuk, hogy a pdrok jaratban toltott teljes ideje novekedni
fog, mivel a par6rzés és feltehetGen a parzds is a fészekben torténik. Ha a néstények nem kompenzaljak
teljesen pdrjuk alacsonyabb befektetését (Harrison és mtsai., 2009), akkor a levélgy(jtés csokkenésére és
kevesebb vagy kisebb utdédokra is szamitunk. Ellenkez§ esetben, ha az ASR ndstények felé eltolt, a himek
intenzivebb utédgondozdsat prediktaljuk, mivel nagyobb a bizonyossdguk az apasdgban, és/vagy mivel

kevesebb id6t toltenek a betolakoddkkal valé kiizdelemmel.

14.2. Modszerek

14.2.1. Terepmunka és kisérleti elrendezés

A terepi kisérletet Doroghdza kozelében (ldsd a 3.3.2. szakasz) a faj rovid aktiv idészaka alatt 2014. &p-
rilis 23. és junius 7. kozott végeztiik. A szaporodasi siker meghatarozasahoz a fészkek kidsasat 2014.
szeptember 2. és 25. kozott végezetiik.

Az ASR és az egyedsiriiség manipuldldsara 2 x 1 m-es parcelldkat hoztunk létre, amelyeket mifanyag
virdgdgyasszegéllyel keritettiink korbe. A kerités koriilbeliil 0,15 m magas volt, ami elég volt ahhoz, hogy
ezek a ropképtelen bogarak a parcelldkban maradjanak. A tavaszi megjelenésiikkor vadon befogott egye-
deket egyedileg megjeloltiik, és véletlenszerten besoroltuk a kilenc lehetséges kisérleti kezelés egyikébe,
amelyeket a hdrom ASR-szint (himek ardnya: 0,25, 0,5, 0,75) és a hdrom egyedsirdségszint (4, 8, 12
egyed) teljes faktoridlis kombindcidja adott. Mindegyik kezelési kombindciébdl hdrom ismétlést készitet-
tiink, igy 0sszesen 27 parcellank volt, amelyek 216 egyedet tartalmaztak. Hogy megkonnyitsiik az egyedek
viselkedésének megfigyelését (1asd aldbb), a parcelldkat a terepen négyes (hat csoport) vagy harmas (egy
csoport) csoportokba rendeztiik. A parcelldk csoportjai egymastdl 225 + 26,7 m (atlag + SE) tdvolsagra

helyezkedett el, és az egy csoporton beliili parcelldk mindig eltérd kezelésben részesiiltek.
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14.2.2. Viselkedési adatok

Az egy csoporton beliili parcelldkat ugyanazon a napon, a csoportokat pedig egymast kovet§ napokon
figyeltiik meg, hogy minden csoportrdl a szaporoddasi id§szak megkozelitSleg azonos idépontjaban gyijt-
slink adatokat. Hat csoportot négyszer, mig egy csoportot csak hdromszor figyeltiink meg a szaporoddsi
id@szak hirtelen befejez8dése miatt (amikor az egyedek mélyebbre dssdk magukat, és jovd tavaszig a fold
alatt maradnak). Az egyes parcelldkban a bogarak felszin feletti tevékenységét egy webkamera (Logi-
tech C920) segitségével rogzitettiik, amit a parcella felett egy erre a célra készitett dllvinyra erGsitettiink.
Egyszerre két webkamerat csatlakoztattunk egy netbook szdmitégéphez (Acer Aspire V5), és 2304 x
1296 pixeles videot rogzitettiink 1 fps képkockasebességgel. Két netbookot haszndltunk egyszerre, igy
mind a négy parcellat egyszerre rogzithettiik egy csoportban. A netbookokat egy DC-AC inverterhez (e-
ast CL300-12) csatlakoztatott 12 V-os munkaakkumuldtor (Banner Energy Bull 956) litta el d&rammal.
Az egyedek viselkedését minden felvételi napon 8 6rdn keresztiil, 10:00 és 18:00 6ra kozott rogzitettiik,
hogy ellendrizni tudjuk, hogy a manipuldciok befolydsoljdk-e a bogarak napi aktivitdsi mintdzatait (1asd
idgszakban. A felvételeket esetenként az esds idGjarasi koriilmények miatt sziineteltettiik vagy késSbbre
halasztottuk, és igy a parcelldk teljes napi felvételi ideje 7,26 + 0,14 6ra (dtlag + SE) volt.

A videofelvételek elemzése az mwrap eseményrogzitd szoftverrel tortént (Ban és mtsai., 2017). Felje-
gyeztiik (1) a fészken kiviil toltott idSt és (2) a sikeres levélgytjtési eseményeket (amikor az egyed levelet
vitt be egy fészekbe). Az egyedek gyakran sok idét toltottek a fal mentén korbe-korbe jardssal, ami va-
16szintileg nem a levélgy(jtéssel vagy a parkereséssel fiiggott 0ssze, hanem egy sok taxonban jél ismert
thigmotaktikus viselkedés (Blokland és mtsai., 2004; Schiitz és Diirr, 2011). Ezért a fal mellett eltoltott
id6t kizartuk a teljes megfigyelési id6b6l. Mivel a felvételeken gyakran nem lehetett megkiilonboztetni az
egyedeket és a nemeket, ezért csak az egyedek Osszegzett tevékenységét rogzitettiik az egyes parcelldkon.
A videdkat hdrom megfigyeld elemezte. Az eredményeket nem befolydsolta a megfigyel§ személye, mi-
vel a megfigyel§ random faktor (harom szinttel) hozzdad4sa a végsd statisztikai modellekhez (lasd alabb)

nem novelte szignifikdnsan a modellek illeszkedését (minden p > 0,400).

14.2.3. Statisztikai elemzések

Mivel az adatokat minden parcelldrdl a szaporoddsi idGszak koriilbeliil azonos szakaszdban és a nap azo-
nos d6rdiban gydjtottiik, a 3 vagy 4 nap adatait (14sd fent) minden parcella esetében dtlagoltuk. A viselke-
dési valtozokat 8 6rara szamitottuk (azaz a kedvezStlen idGjaras miatti rovidebb felvételeknél az adatokat
8 ordra becsiiltiik), és elosztottuk a parcelldban 1€v6 egyedek szdmdval. Két viselkedési valaszvaltozot
vizsgéltunk. A jaratban toltott id6 idGtartamat (fészekdrzés) a teljes aktiv id6 (megfigyelési id6 minusz a
falndl toltott id6, lasd fent) és a fészken kiviil toltott idS kiilonbségeként szdmitottuk ki. Az utédok tiplé-
1ékkal val6 ellatasanak gyakorisdga az egy nap alatt megfigyelt levélgytjtési események szama volt. Az
utdédok szamat a parcelldkban az egy ndstényre esé utdédok szdmdval szdmoltuk.

A parcelldkon beliil az egyedek viselkedését befolydsolhatja a hét parcellacsoport foldrajzi elhelyez-
kedése a terepen (példdul az eltér6 mértékd ndvénytakard befolydsolhatja a tdplalékgolydkhoz megfeleld
levelek begytjtéséhez sziikséges id6t); ezért az elemzésekben linedris kevert modelleket (LMM) hasz-
naltunk az 1me4 csomagbdl (1.1-12 verzid, Bates és mtsai., 2015) a csoportazonositéval mint random
faktorral. A viselkedési vdlaszvéltozokat természetes alapi log transzformaltuk, hogy biztositsuk a rezi-

dudlisok normalitdsat és homoszkedaszticitdsit. A magyardzo véltozok az ivarardny (faktor hdrom szint-
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tel), az egyedstriség (faktor harom szinttel) és ezek interakcidja volt. A bemutatott eredmények modell-
Osszehasonlitdsok valdszintiségi ardny tesztjeibsl (LRT) szarmaznak. A végsd elemzésekben nem hasz-
naltuk magyardz6 valtozéként a napszakot (6rdk), mivel az egyedsirtiség, az ivararany és a megfigyelés
ordja kozotti interakcié egyik vizsgdlt viselkedési valaszvaltozo esetében sem volt szignifikdns, azaz a
manipuldciok nem befolydsoltdk az egyedek napi aktivitdsi mintdzatdt (LMM-ek a parcellaazonositéval
a csoportazonosité random faktoron beliil, LRT-k a harmadrend( interakcidkra, minden p > 0,174).

Az utédok szamat és méretét (az utédok tomege, torszélessége, agyarhossza a parcellara atlagolva) a
viselkedési véltozok modelljeivel azonos random struktirdji és azonos magyarazé valtozékkal rendelke-
726 LMM-ek segitségével elemeztiik. A modell rezidudlisok normélis eloszldsdnak biztositdsdra az utédok
szdmdt természetes alapu log transzformaltuk az elemzésekben. Az utédok ivarardnydnak vizsgdlatdra 4l-
talanositott linearis kevert modellt (GLMER) alkalmaztunk binomialis hibaeloszlassal.

A nem szignifikdns interakcids tagokat (LRT-k, minden p > 0,065) nem mutatjuk be az eredmé-
nyekben, és ezeket eltdvolitottuk a modellekbdl a f6 hatdsok tesztelése elStt. Az utédok szdma esetében
a szignifikdns egyedstriiség x ASR interakciét tovdbbvizsgaltuk gy, hogy a himek felé eltolt kezelést
a masik két ivararannyal szemben vizsgaltuk kontrasztokkal (-1, -1, 2 kontraszt a 0,25, 0,5 és 0,75 ASR
esetén) mindegyik egyedsirtiség kezelési szinten beliil kiilon-kiilon 4ltalanos linedris hipotézis tesztekkel
(GLHT) amultcomp csomag segitségével (1.4-6 verzié, Hothorn és mtsai., 2008).

14.3. Eredmények

14.31. Viselkedés

A fészekSrzés idGtartama szignifikdnsan ndtt a himek ardnydnak novekedésével (LRT-k, y3 = 12,111,
p < 0,001, 14.1a. dbra) és az egyedstirtiséggel (3 = 6,866, p = 0,032).

Az utddok elldtdsa, azaz a levélgytjtés a himek ardnydnak novekedésével csokkend tendencidt mutatott
( )(% =5,591,p = 0,061, 14.1b. dbra), azonban az egyedstiriség hatdsa nem volt szignifikans ( ;(% = 2,432,
p = 0,296).

14.3.2. Szaporodasi siker

A 27 parcellabdl dsszesen 72 utédot szamoltunk meg: 70 €16t és 2 elpusztultat. Parcellanként dtlagosan
2,67 utdd volt (tartomdny: 0-13). Kilenc parcella nem tartalmazott utédokat, koziiliik hét a himek felé
eltolt ASR kezeléshez tartozott (a kilenc ilyen kezelési parcella 78%-a), egy a ndstények felé eltolt (11%)
és egy (11%) a kiegyenstlyozott ASR-kezeléshez.

Az utédok szdma esetében az ASR és az egyedsiriiség kozotti interakcié szignifikdns volt (y2 =
10,307, p = 0,036, 14.1c. dbra). A himek felé eltolt ASR kezelést a mdsik két ivarardny kezeléssel szem-
ben vizsgalva (GLHT kontraszt: -1, -1, 2 a 0,25, 0,5 és 0,75 ASR-hoz) az utédok szdma alacsonyabb
tendencidt mutatott az alacsony egyedstriiség kezelési szint esetében (z = 2,351, p = 0,055), mig ala-
csonyabb volt a magas egyedstr(iség kezelési szint esetében (z = 2,885, p = 0,012), tovdbba nem volt
szignifikdns kiilonbség a kozepes egyedsirliség kezelési szint esetében (z = 0,031, p = 1,000).

A 72 ut6dbdl 37 volt nGstény és 35 him. Sem az egyedstiriség, sem az ASR nem befolyasolta az utédok
ivarardnydt a parcelldkban (egyedstrtség: y3 = 1,332, p = 0,514; ASR: »3 = 2,007, p = 0,367). Sem
az ASR, sem az egyeds(iriiség, sem ezek interakcidja nem befolyasolta az utédok tomegét, torszélességét,

illetve a him ut6dok esetében az agyar méretét (n = 34 him és 33 nGstény utéd; LRT-k, minden p > 0,164).
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14.. abra: Az egyedsiiriiség (egyedek szama 2 m?-en) és a felnéttkori ivararany (himek
aranya, ASR) kezelések hatasa (a) a fészekdrzésre (az az id6, amit az egyedek a jaratuk-
ban toltottek), (b) az utdodok ellatasanak gyakorisagara (sikeres levélgyiijtési események
szama) és (c) az egy ndstényre esd utdodok szamara. A becsiilt értékeket és a standard
hibakat az ASR x egyedslirliség interakciot tartalmazo LMM-ek fix hatasai alapjan szami-
tottuk, lasd a 14.2. szakaszt). Az azonos arnyalat szimbolumok ugyanahhoz az egyeds(i-
riiség kezeléshez tartoznak.

14.4. Diszkusszio

o o

Ebben a vizsgdlatban azt tanulmanyoztuk, hogy az ASR é&s az egyedsirtis€g hogyan befolyasolja a sziil6k
viselkedését €s a szaporodasi sikert egy kétsziil6s rovarfajban. Eredményeink aldtdmasztjdk az apasdg-
biztositdsi hipotézis predikcidit: ahogy az ivarardny jobban a himek felé tolddott el, az egyedek tobb
id6t toltottek a jarataikban. A fészekdrzés az egyedsirdséggel is ndtt. A felszin feletti aktivitds ebbdl
eredd csokkenése a himek felé eltolt csoportokban a levélgydjtési események és az utédok szamanak
csokkenésében tiikroz8dott, az utdédszam csokkenés azonban csak kis és nagy egyedstritiség esetén volt
megfigyelhetS. Az utédok méretét és ivarardnyét a kezelések nem befolydsoltdk.

Korébbi tanulmanyok kimutattdk, hogy ha az ASR himek felé eltolt, a fészkek jobban ki vannak téve

a betolakodok éaltali fenyegetéseknek, ezért a himek varhatéan tobb id6t toltenek parjuk Srzésével vagy
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gyakrabban pédrzanak péarjukkal, hogy elkeriiljék a paron kiviili parzast, és hogy biztositsdk az apasdgot
(Takeshita és Henmi, 2010; Wada és mtsai., 1999). Eredményeink azt mutatjik, hogy intenziv him-him
verseny esetén az 6rzés bizonyos esetekben forditottan ardnyos az utédszammal. Ez azzal magyarazhato,
hogy a sziil6k kevesebb id6t forditanak a tdplalékgydjtésre. A par Grzése vagy a tobbszori parzads egy-
arant idGigényes, €s a tapldlékgyjtés trade-offban lehet ezekkel a tevékenységekkel. Az is el6fordulhat,
hogy a néstények az utédok szdmadt az apai utédgondozds szintjéhez, vagy legalédbbis a sziilSk éltal biz-
tositott forrasok mértékéhez tudjak igazitani. Példdul el§fordulhat, hogy a ndstények nem kezdenek uj
kolt6kamrat, amig nem biztositottak elegendd tapldlékot a jelenlegi utédnak. Ez azt is megmagyarazhat-
ja, hogy miért nem taldltuk semmilyen hatdsat a kezeléseknek az utédok méretére. A hidnyzé hatdsokat
azonban az is okozhatta, hogy a himeltolt parcelldkon, ahol a legnagyobb hatdst vartuk az utédok mére-
tére, az utédok szdma alacsony (mindossze harom) volt. Ezek az eredmények 0sszhangban vannak mas
tanulményokkal, amelyek konfliktust mutattak ki a sziil6k kozott az apasdgrol és az utddok szamarol vagy
mindségérdl (Hopwood és mtsai., 2015; Jormalainen és mtsai., 2001; Takeshita és mtsai., 2011; de l4sd
Rodriguez-Muioz és mtsai., 2011).

Eredményeink kiilonboznek szamos tanulmanytdl, amelyek erds intraszexudlis kompetici6 esetén in-
tenzivebb him utédgondozast prediktdlnak a parzasi lehetdségek korldtozott szima miatt (Balshine-Earn
és Earn, 1998; Burley és Calkins, 1999; Kokko és Jennions, 2008, 2012; Liker és mtsai., 2013; de 14sd:
Fromhage és Jennions, 2016). Sok ezek koziil a tanulmédnyok koziil azonban olyan madar modellrendsze-
rekre 0sszpontositott, ahol az utédgondozas dltalaban a spermiumkompeticié befejez6dése utan kezdddik,
és kevés vizsgdlat van a véltozatosabb szaporoddsi rendszerrel rendelkezd rovarokon (Hunt és House,
2011). Péld4ul az olyan fajokndl, mint a nagyfejd csajkd, ahol a paron kiviili parzas veszélye az utédgon-
dozds végéig fenndll, el6fordulhat, hogy a megnovelt gondozds nem eldnyds intenziv kompeticié mellett,
és a himeknek inkdbb az apasdg biztositdsaba kell tobbet fektetniiik.

Vizsgélatunk hidnyossdga, hogy a felvételeken nem lehetett megkiilonboztetni a himeket és a ndsté-
nyeket, és igy nincs adatunk a nemek esetlegesen kiilonboz§ aktivitdsi mintdzatair6l. Lehetséges példaul,
hogy a ndstények tobb gondozdssal kompenzdlni tudjdk az alacsony apai befektetést. A kétsziilds fajok
esetében azonban azt varjuk, hogy a kompenzacié csak részleges lesz, mert kiilonben a kétsziil§s rendszer
nem lenne evolicidsan stabil (McNamara és mtsai., 2003; Simmons €s Ridsdill-Smith, 2011a; Trumbo,
2012). Igy a néstény kompenzicié jellemzéen csokkenti, de nem sziinteti meg az ASR apai gondozds-
ra gyakorolt hatdsat. Ezért vizsgalatunk eredményeit az apai befektetések manipulaciéjanak konzervativ
becsléseként kell értelmezni. Azt is meg kell jegyezni, hogy ezekkel az adatokkal nem tudjuk vizsgélni,
hogy a csokkend levélgydjtést a himek kozotti nagyobb kompeticié okozta-e, vagy az, hogy kevesebb utéd
szdmdra volt sziikség levélre. Mivel azonban a parok egyszerre csak egy utdd szdmdra gydjtik a leveleket,
az utédok teljes szama nem feltétleniil befolydsolja az adott megfigyelési napon az utédok ellatasaba valo
befektetést. Az utédok nélkiili parcelldk nagy szdzaléka himeltolt ASR mellett szintén befolyasolhatja
eredményeinket, mivel nincs informacidnk az utéd nélkiili bogarak fold alatti viselkedésérdl. Feltételez-
tiik tovdbbd, hogy a fészekdrzés az apasdg biztositdsat méri, azonban az utédgondozé viselkedés bizonyos
formai (pl. jaratasas, taplalékgoly6 formazas) ugyancsak a fold alatt zajlanak. Az eredményeink szerint
azonban azok az egyedek, akik tobb idét toltottek a jaratban, kevesebb levelet gytijtottek és kevesebb utdd-
juk lett. Ezért a fokozott intraszexudlis kompeticié mellett megfigyelt fészek6rzés-novekedés leginkabb a
fokozott parérzéssel magyardzhato, és nem pedig tobb utédgondozissal.

Vizsgalatunk tovabbi korldtja, hogy a bekeritett teriiletek féltermészetes kornyezetet biztositottak, és

a parcelldk falai sok egyedet megzavartak, mivel gyakran falkovet§ magatartast tanusitottak. Mivel azon-
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ban minden parcella hasonl6 koriilmények kozott volt, €s mivel a falndl t6ltott id6t kizartuk a teljes meg-
figyelési id6bdl, ez nem torzithatja jelentGsen az eredményeinket. Meggy6z38désiink, hogy a vizsgdlatunk
tovabblépés a laboratériumi kisérletekhez képest azéltal, hogy azt az egyedek természetes élGhelyén vé-
geztiik.

Tovabba nem zdrhatjuk ki, hogy a kisérlet sordn torténtek sikeres fészekatvételi kisérletek a rivalisok
altal (tudjuk, hogy a természetes populdcidkban torténik parvéltds, Kosztoldnyi A. személyes megfigye-
1és). A rezidens-betolakod6 jatékelméleti modellek (Maynard Smith, 1982) alapjan azt varjuk, hogy a
legtobb Osszecsapdst a tulajdonosok nyerik meg, de az elkeritett kornyezet novelheti a gyengébb mind-
ségli himek agresszivitdsat, mivel kevés vesztenival6juk van. Ez a megnovekedett ,.deszperddé hatds”
(Grafen, 1987) alternativ magyardzatot adhat az eredményeinkre, mivel az magasabb lehet a himek felé
eltolt csoportokban, és megvaltoztathatja a rezidensek viselkedését igy, hogy csokkenti motivacidjukat
az utédok ellatasara.

Osszefoglalva, a vizsgélatunk egy dj példat szolgaltat az ASR és az egyedsiiriiség fontossdgdra a sza-
porodési rendszerek alakitdsdban. Kimutattuk, hogy a nagyfeji csajkéban a himek k6zotti magas intra-
szexudlis kompeticié mellett az egyedek tobbet tartézkodtak a jaratukban, ami a sziilSi befektetés és az
utdédszam csokkenését eredményezte, ahogy ezt az apasagbiztositdsi hipotézis alapjan vartuk. Tovabba
szignifikdns interakciot taldltunk az ivarardny és az egyedstrlség kozott az utédszam tekintetében, ami
Osszetettebb Osszefliggést sejtet az ASR és az egyedstrdség kozott. A legtobb kétsziilGs rovarfajban a
himek f6 feladata a fészek védelme (Suzuki, 2013). Azt javasoljuk azonban, hogy a himek jelenlétét a
fészeknél koriiltekintébben kell értelmezni, és tobb munkéra van sziikség a kétsziilGs szocidlis dllapot

(,,két potencidlis sziil§ jelenléte”, Parker és mtsai., 2015) elkiilonitésére a kétsziilds utdédgondozastol.
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Rezidens-betolakodo 0sszecsapasok testméretfiiggése*

15.1. Bevezetés

Bér az agonisztikus viselkedésnek szdmos formdja 1étezik, az alapelvek dltaldban azonosak: ugyanazon faj
két egyede (leggyakrabban két him) verseng egy korldtozott erGforrdsért vagy az ellenkezd nemi egyedek-
kel val6 parzas lehetGségéért. Ez az intraszexudlis konfliktus fontos aspektusa a szexudlis szelekcionak is,
ami a fegyverek, diszek, kiilonbozd parzasi taktikdk evolicidjahoz vezet, és alakitja a parzdsi rendszereket
(Buzatto és Firman, 2016; Simmons €s Ridsdill-Smith, 2011b).

Szamos jatékelméleti modell tesz predikcidkat az dsszecsapasok kimenetelével kapcsolatban (Arnott
és Elwood, 2009; Enquist és Leimar, 1983; Maynard Smith és Parker, 1976; Payne, 1998). Ezek a model-
lek elsGsorban abban kiilonbéznek, hogy hogyan magyardzzak az egyed ellenséget megbecsiil§ folyama-
tat (Arnott és Elwood, 2009; Junior és Peixoto, 2013; Taylor és Elwood, 2003), azonban abban tobbnyire
egyetértenek, hogy az 0sszecsapds kimenetelét valdszinileg a versenytarsak relativ vagy abszolit erdfor-
rds megtarté potencidlja hatdrozza meg (,,resource holding potential”, RHP, Parker, 1974). Az RHP-hez
kapcsolddoé jellegek az egyedek olyan morfoldgiai (pl. testméret, fegyverméret) €s fizioldgiai (pl. energia-
tartalékok mobilizdldsa, androgének szintje) tulajdonsigai, amelyek befolydsolhatjdk a teljesitményiiket
az Osszecsapdsokban (Briffa és Sneddon, 2007; Vieira és Peixoto, 2013).

Mivel az ellenfelek gy&zelmi esélyei szinte soha nem egyenl&ek (példaul az egyik egyed erSsebb vagy
nagyobb, mint a masik), az sszecsapdsok altaldban aszimmetrikusak (Maynard Smith és Parker, 1976).
Mig a fent emlitett modellek gyakran tudjak prediktdlni az agonisztikus taldlkozdsok kimenetelét ha fenn-
all RHP aszimmetria, az dsszecsapdsok ennél dsszetettebbek lehetnek. Példdul, ha az aszimmetridnak
egynél tébb forrdsa van, az alacsonyabb RHP-vel rendelkezd egyedeknek is lehet esélye a gyGzelemre.
A rezidens-betolakod6 interakcidk az egyik legismertebb eset, ahol az RHP aszimmetria mellett szerep
aszimmetria is van. Laborat6ériumi és terepi vizsgdlatok kimutattdk, hogy a legtobb ilyen interakciét a
rezidensek nyerik meg, még akkor is, ha kisebbek, mint a betolakoddk (Jennions és Backwell, 1996; Ju-
nior és Peixoto, 2013; Kemp, 2000; Kemp és Wiklund, 2004; Turner, 1994). A rezidenseknek ez a magas
sikerességi ratdja tobb okra is visszavezethetS (Kemp és Wiklund, 2001), amely magaban foglalja tobbek
kozott a rezidensek jobb kompeticios képességét, amely lehetGvé tette szamukra, hogy eleve megszerez-
z€k az erdforrdst, vagy a magasabb motivaciét az er6forrds megtartdsra, mivel az nagyobb értékkel bir
szamukra, hiszen példaul tigy szerezték meg, hogy megnyertek egy dsszecsapast egy kordbbi rezidenssel
szemben. Igy azokban az esetekben, amikor a betolakod6 nyer, 4ltalaban lényegesen magasabb RHP-vel
rendelkezik (péld4dul nagyobb), mint a rezidens, és ezek a Osszecsapdsok dltaldban hosszdak és erdsen
eszkaldlédnak (Bridge és mtsai., 2000; Turner, 1994).

*Az alabbi publikdcié alapjan: Rosa, M.E., Barta, Z., Kosztoldnyi, 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 vizsgélatban két RHP csoportbdl (nagy és kis testméret) szdrmazé betolakoddk agonisztikus
viselkedését és gydzelmi sikerét vizsgaltuk ugy, hogy rezidens-betolakod6 0sszecsapdsokat rendeztiink a
nagyfejd csajkdkndl, ami a gyakori him-him 6sszecsapdsok miatt egy kivalo jelolt a rezidens-betolakod6
interakcidk vizsgélatira. Egy terepi kisérletben teszteltiik a nagy és kis betolakod6k agonisztikus visel-
kedését random, ismeretlen méretd rezidens himekkel szemben. Predikcidink a kovetkezSk voltak: (1)
A betolakododk kevesebb verekedést nyernek, mint a rezidensek. (2) A kis betolakoddk kevesebb 0ssze-
csapdast kezdeményeznek, és nagyobb valdszintséggel veszitenek, ha harcba bocsatkoznak, mint a nagy
betolakodok. (3) Az dsszecsapasok hosszabbak €s gyorsabban eszkaldlédnak, ha a betolakodé nagy mére-
td, vagy ha a betolakodé megnyeri az 6sszecsapdst. (4) Az 0sszecsapds idStartama a szaporoddasi idGszak

alatt novekszik, ahogy az iires jaratok szdma csokken.

15.2. Modszerek

15.2.1. Vizsgalati egyedek

A kisérletet a nagyfejli csajko természetes élShelyén végeztiik Csobankdn (1asd a 3.3.2. szakaszt) 2016.
aprilis 15. és mdjus 6. kozott. Ebben az idGszakban a parok mér kialakultak, és gyakran lattunk verekedd
himeket a jaratok el6tt. 85 vadon befogott himet (amikbdl kilencet késébb kizdrtunk az elemzésekbdl,
l4asd alabb) valasztottunk ki két méretkategéridbol: nagy (pronotum szélessége >13,0 mm, n = 43) és
kicsi (pronotum szélessége <12,0 mm, n = 42), amelyeket a vizsgalt populdcid felss és alsé kvartilisei
alapjén hatdrozunk meg (a szaporoddsi idészak elején random befogott és lemért 107 him pronotum
adatai alapjan, 12,49 + 0,76 mm, 4tlag + SD). A testméret és a testtomeg az RHP leggyakrabban haszndlt
mértékei (Vieira és Peixoto, 2013), és nagyfejl csajko esetében azért vdlasztottuk a pronotum szélességet,
mert ez erdsen €s pozitivan korreldl a testhosszal (Pearson-féle korreldciok, n = 107, r = 0,941, p <
0,001), az agyarhosszal (r = 0,805, p < 0,001) és a testtomeggel (r = 0,812, p < 0,001). A himeket a
terepen a foldfelszinrdl gydjtottiik be, és igy nem volt adatunk kordbbi verekedési tapasztalataikrol, ami
befolyésolhatja a jaratatvétel megkisérlésére iranyul motivaciéjukat (,,winner-loser’” hatas, Hsu és Wollf,
1999). Ezt a hatdst azzal minimalizltuk, hogy az egyedeket a befogds utdn 2,3 + 1,3 6rdig (dtlag + SD, de
legalabb fél 6rdig) egy 1 x 1 m-es, manyag dgydsszegéllyel korbekeritett teriileten fogsdgban tartottuk,

ami elegenddnek tiint ahhoz, hogy elkezdjenek Uj jaratot keresni.

15.2.2. Viselkedési tesztek

A viselkedési teszteket a bogarak {6 napi aktivitdsi idgszakdban 12:00 és 18:00 ora kozott végeztiik. Az
egyedeket véletlenszerdien vdlasztottuk ki, €s egy olyan jdrat elé helyeztiik, ahol kordbban megfigyeltiink
rezidens himet, és amirdl tudtuk, hogy bent van a jdratban. A rezidens méretérdl nem gydjtottiink adatot,
mivel a viselkedési tesztet megel6z6 barmilyen zavaras novelhette volna a jarat elhagyasanak esélyét, és
mivel a kisérlet utdn altaldban bizonytalan volt az eredetileg rezidens him holléte. Mivel azonban a rezi-
denseket véletlenszertien valasztottuk ki, azt feltételezziik, hogy a kis és nagy betolakodéknak atlagosan
hasonlé mérettartomdnyba tartozé tulajdonosokkal kellett szembenéznitik.

Annak biztositasara, hogy a betolakodé a jarat kozelében maradjon, a prothorax és a mesothorax talal-

200 22

kozdsandl egy vékony damilt (0,16 mm atmérdj, Silstar) kotottiink koré, amelyhez egy vastagabb, 65 cm

2 2

hosszi damilt (0,40 mm atmérGjd, Nevis) erdsitettiink. Ezt a ,,pérdzt” egy fémridhoz kotottiik, ami kb.

Py

70°-0s szogben 10 cm-re a jrat bejdratdtdl volt a foldbe szirva, és igy lehetdvé tette a betolakodé szamé-
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ra, hogy bemenjen a jdratba. Kilenc esetben (4 kicsi és 5 nagy him) a damil dsszegabalyodasa korlatozta
a betolakoddk mozgdsat. Ezeket a probakat kizdrtuk az adatokbdl, igy az elemzésekben a mintaszdm 76
him (38 kicsi €s 38 nagy) volt. Miutdn a himet a jarat elé helyeztiik, a viselkedést 15 percig rogzitettiik egy
akcidkameraval (SJ4000, SICAM), amely egy power bankhoz (TL-PB10400, TP-Link) volt csatlakoztat-
va. Minden préba utdn megjeloltiik a jaratot, és elengedtiik a himet. Az egyes jaratokat és betolakoddkat
csak egy probdban hasznéltunk.

A videofelvételeket egy személy (R.M.E.) elemezte a betolakodék méretkategéridjanak ismerete nél-
kiil. A prébdkat a Solomon Coder videdelemz§ szoftverrel (béta 17.02.15, Péter, 2011) kédoltuk 0,2
madsodperces idéfelbontdssal. A felvételeken az agonisztikus viselkedés ot szakaszat kiilonitettiik el: (1)
betolakodds (a betolakodé nem, vagy csak részben latszik ki a jaratbol 4ltaldban addig, amig a rezidens
him a fejével ki nem tolja); (2) p6zolas (a két egyed a jarat bejaratandl egymassal szemben 4ll felemelt
fejjel és tagra nyitott ragékkal); (3) kitorés (a pdézoldsndl felvett testtartds megtartdsa mellett az egye-
dek apré mozdulatokat hajtanak végre az ellenfél irdnydba fizikai érintkezés nélkiil); (4) megragadds (az
egyedek birk6zdsba kezdenek egymads rdgdinak megragaddsaval, mikozben az egyedek 1dbai egymads koré
csavarodnak); (5) atforditds (az ellenfél oldaldra vagy hatara valo forditdsa). Az 6sszecsapds barmely sza-
kaszban véget érhet vagy folytatédhat az agonisztikus viselkedés egyes szakaszainak ismétlésével, amig

az egyik egyed vissza nem vonul.

15.2.3. Viselkedési valtozok

Az elemzés soran a kovetkez§ valtozokat szamoltuk ki: az id6t, amig a betolakodé a foldre helyezést ko-
vetden elérte a jarat bejaratat (a kisérlet kezdetén a rossz irdnyba indul6 egyedeket visszairdnyitottuk a
jérat felé), a felszin feletti 6sszecsapds el6forduldsat és idGtartamét, valamint a betolakoddsi események
és a felszin feletti O0sszecsapdsszakaszok (p6zolds, megragadds, 4tforditds; a definiciokhoz ldsd az el§z8
szakaszt) latencidjat, el6fordulasat €s idGtartamat. A kitorési viselkedés esetén rogzitettiik az 6sszecsapas
alatti mozgasok szamadt, valamint a viselkedést mutaté him stituszat (betolakod6 vagy rezidens). Mivel
maga a betolakodds is lehet az agresszi6 egyik formdja, ezért azt az 6sszecsapds felszin alatti szakaszdnak
tekintettiik. Igy az 6sszecsapds idStartamat kétféleképpen mértiik: a felszin feletti dsszecsapds idétarta-
maként €s az Gsszecsapds teljes idGtartamaként, amely magdban foglalta a betolakodas idGtartamat és a
felszin feletti 6sszecsapas id6tartamat is. Es igy megkiilonboztettiik a felszin feletti 9sszecsapds és a teljes
Osszecsapds elforduldsat is.

Az 0sszecsapds kimenetelét a betolakod6 szemszogébdl hatdroztuk meg. Négy lehetséges kimenetel
volt: elhagyas (a betolakodé harc nélkiil hagyta el a jarat kornyékét), vereség (a betolakodé vereség utan
tdvozott), maradds (a betolakodé harc nélkiil a jaratban maradt) vagy gy&zelem (a betolakod6 a jaratban
maradt, miutdn megnyerte az 6sszecsapdst). A verseny kimenetelét két kategéridba sorolva is elemeztiik,

ahol az elhagyadst és a vereséget egyiitt , kudarcnak”, mig a gy6zelmet és a maradést ,,sikernek” tekintettiik.

15.2.4. Statisztikai elemzések

Az Osszecsapds, illetve a szakaszainak az elGforduldsat binomidlis altalanositott linedris modellekkel
(GLM) teszteltiik, ahol a fliggd valtozo6 az adott szakasz megléte vagy hidnya az Osszecsapds sordn, mig
a magyardzé valtoz6 a méretkategdria volt. A kitorési események szdmanak méretkategoridk kozotti kii-
Ionbségének tesztelésére linedris kevert modellt (LMER az 1me4 csomagbdl, 1.1-13 verzid, Bates és mt-

sai., 2015) haszndltunk, ahol az események szama (valaszvaltozd) természetes alapui log transzformalva
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volt, és az Osszecsapds azonositéja random faktorként szerepelt. Ebben a modellben a magyardzé valto-
z06k a kiizdd fél statusza (rezidens vagy betolakodd), a betolakodé méretkategéridja (nagy vagy kicsi) és
a két valtozo kozotti interakcid voltak.

A teszt kezdetétSl a fészek bejaratdnak eléréséig eltelt id6t a méretkategdéridk kozott kétmintds -
teszttel hasonlitottuk Ossze természetes alapd log transzformadlt adatokon. Az Osszecsapds aktiv idejét
ugy hatdroztuk meg, hogy a teljes felvételi id6bdl kivontuk azt az id6t, amig az egyedek elérték a jirat
bejaratat. A kiilonboz§ viselkedési események idStartamat aranyokka alakitottuk gy, hogy az esemény
idStartamat elosztottuk az Osszecsapds aktiv idejével. Az Osszecsapds idGtartam ardnyét (teljes vagy fel-
szin feletti) és az egyes Osszecsapdsszakaszok idStartam ardnydt logit transzformdltuk (Warton és Hui,
2011) és linedris modellekkel (LM) elemeztiik. Ezekben a modellekben a magyardz6 valtozdk a beto-
lakodé méretkategdridja (kétszintd faktor), a kisérlet kezdete 6ta eltelt napok szdma (szezon) és ezek
interakcidja voltak. Az Osszecsapds logit transzformdlt idStartama ardnya €s az Osszecsapds kimenetele
(gy6zelem vagy vereség) kozotti kapcsolatot kétmintds ¢-teszttel vizsgaltuk.

Az 0sszecsapdsszakaszok latencidjdnak az aktiv id6 kezdetétdl az adott 6sszecsapdsszakasz elsd eld-
forduldsdig eltelt id6t vettilk. A két méretkategéria latencidit Cox-regresszids modellekkel elemeztiik
(survival csomag, 2.41-3 verzid, Therneau, 2015). Ezekben a modellekben azokat az eseteket, amikor
a betolakod6 nem ment be a jdratba, vagy nem kezdddott el Osszecsapds, cenzordlt eseteknek tekintettiik.

A betolakodé méretének az Osszecsapds kétszintd (siker vagy kudarc) kimenetelére gyakorolt hata-
sat binomidlis GLM-mel teszteltiik. A betolakodé méretének az Osszecsapds négyszintd kimenetelére
gyakorolt hatdsat (elhagyds, vereség, maradds vagy gy6zelem) multinomiélis logisztikus regressziés mo-
dell (MLR) segitségével teszteltiik az nnet csomagbdl (7.3-12 verzid, Venables és Ripley, 2002), és az
lsmeans csomag (2.25 verzid, Lenth, 2016) pairs fiiggvényét hasznaltuk a faktorszintek kozotti kiilonb-
ségek vizsgalatara.

A binomidlis GLM-ek, az LMER-ek, a Cox-regressziés modellek és az MLR modellek esetében va-
16szintiségi ardny teszteket (LRT) haszndltunk a valtozok szignifikancidjdnak tesztelésére. A nem szigni-

fikans interakcidkat eltavolitottuk a f6 hatasok tesztelése eldtt.

15.3. Eredmények

15.3.1. Az agonisztikus események eléfordulasa

A 76 prébabdl 60 alkalommal tortént betolakodds (78,9%, 33 nagy és 27 kis betolakodd), és 17 esetben
(22,4%, 11 nagy és 6 kis betolakodd) figyeltiink meg felszin feletti 6sszecsapdst, melyek mindegyikét
megelGzte egy betolakoddsi esemény. A betolakodé mérete nem prediktalta az 6sszecsapds elGforduldsat,
illetve a felszin feletti 6sszecsapds kiilonbozs szakaszainak elGfordulasat (15.1. tablazat).

Kitorési eseményeket 14 prébaban figyeltiink meg. A betolakoddk tobb ilyen agonisztikus mozgdst
mutattak, mint a rezidensek (15.1. abra, LMER, LRT-k, ;(% = 6,513, p = 0,011), méretkategoéridjuktol
fliggetlentil ( )(% = 1,455, p = 0,228). A him stdtusz és a betolakodé méretkategéria kozotti interakciod
nem volt szignifikns ()(% = 0,024, p = 0,877).

15.3.2. Az agonisztikus események idétartama

A nagy betolakoddk gyorsabban kozelitették meg a rezidens jaratit, mint a kis betolakoddk (kétmintds

t-teszt természetes alapi log transzformélt adatokon, #74 = 3,38, p = 0,001).
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15.1. tablazat: Az 6sszecsapasok szakaszainak el6fordulasa a nagy és kis betolakodok
esetében (binomialis GLM-ek, valdsziniiségi arany tesztek, df = 1, a teljes dsszecsapas
a felszin feletti 6sszecsapast és a betolakodasi eseményt egyiitt jelenti, lasd a 15.2.3.
szakaszt).

Valaszvaltozo Eléfordulas (%) X2 p

Nagy betolakodok Kis betolakodok

(n=38) (n=38)
Teljes 0sszecsapas 86,84 71,05 2,907 0,088
Felszin feletti 0sszecsapas 28,95 15,79 1,917 0,166
Betolakodas 86,84 71,05 2,907 0,088
Pozolas 26,32 15,79 1,278 0,258
Megragadas 21,05 13,16 0,842 0,359
Atfoditas 10,53 7,90 0,158 0,691
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15.1. abra: A rezidens vagy a betolakodo altal mutatott kitdrési események szama. Fekete
pontok: nagy betolakodo tesztek, n = 10, fehér pontok: kis betolakodo tesztek, n = 4.

15.2. tablazat: A két betolakodo méretkategoria (nagy és kicsi) és a kisérlet kezdete 6ta
eltelt napok szama (szezon) hatasa az dsszecsapas idGtartamara és az 6sszecsapas sza-
kaszainak idStartamara (linearis modellek, hiba df = 73 (interakcid) és 74 (f6 hatasok), a
fé hatasok tesztelése el6tt a nem szignifikans interakciokat eltavolitottuk a modellek-
bél).

Valaszvaltozo Méret Eltelt napok Méret x eltelt napok
F (p) F (p) F(p)
Teljes 6sszecsapas 4,686 (0,034)
Felszin feletti 6sszecsapas 0,223 (0,638) 0,644 (0,425) 2,920 (0,092)
Betolakodas 8,452 (0,005) 3,612 (0,061) 3,655 (0,060)
Pozolas 0,042 (0,838) 0,401 (0,524) 2,324 (0,132)
Megragadas 2164 (0,146) 0,366 (0,547) 3,847 (0,054)
Atforditas 4,353 (0,040)
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Nagy betolakodok Kis betolakoddk
(a) o] 8 o Q (b) (@] (@] (@]

(sszecsapas teljes idétartama (logit arany)
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1

o
(o)
o
o0
(0]
o

(e/0)
(e]0)
o

Betolakodasi id6 (logit arany)
-3,65 -3,60 -3,55 -3,50 -3,45 -3,40 -3,35

0 3 6 9 12 15 18 21 O 3 6 9 12 15 18 21
Eltelt napok Eltelt napok

15.2. abra: Valtozasok az 6sszecsapasok teljes idGtartamaban (a betolakodasi idé és a
felszin feletti 6sszecsapas idejének 6sszege, a és b) és a betolakodasi események id6-
tartamaban (c és d) a megfigyelési napok (szezon) soran a nagy (a és ¢, n = 38) és a
kis (b és d, n = 38) betolakodok esetében. Az eltelt napok az elsd teszt ota eltelt napok
szamat jelenti.

Az Osszecsapds teljes idGtartama esetében szignifikdns interakciot taldltunk a kisérlet kezdete 6ta el-
telt napok szdma €s a betolakod6 mérete kozott (15.2. tdblazat). Nagy betolakoddk esetén az Gsszecsapds
teljes idGtartama szignifikdnsan ndtt az eltelt napok szdmdval (LM, F; 3¢ = 7,030, p = 0,012, 15.2a.
dbra), mig a kis betolakod6kndl nem véltozott (F 136 = 0,052, p = 0,822, 15.2b. dbra). Ezek az ered-
mények azonban leginkdbb a betolakoddsi id§ kiilonbségeibdl adddtak (15.2¢. és 15.2d. dbra), mivel a
felszin feletti 0sszecsapas idStartama nem kiilonbozott a méretkategdridk kozott, és nem is valtozott a
szezon sordn (15.2. tablazat). A nagy betolakoddk szignifikdnsan tobb idét toltottek a jaratban, mint a kis
betolakoddk, és a betolakoddsi id6 nem szignifikdnsan ndtt a szezon sordn (15.2. tdblazat). Két felszin fe-
letti 6sszecsapdsszakasz (pdzolds és megragadds) idGtartama nem kiilonbozott a méretkategéridk kozott,
és nem mutatott szezonalis valtozast (15.2. tdblazat). Az atforditas idGtartama esetében a kisérlet kezdete
6ta eltelt napok szdma é€s a betolakod6 méretkategéridja kozotti interakcid szignifikans volt, ezt azonban
az eltelt napok szamdnak ellentétes, nem szignifikdns hatdsa okozta (nagy betolakodok: b = 0,011 + 0,006
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15.3. tablazat: Az 6sszecsapasszakaszok latenciai a nagy és kis méretkategoriaban (atlag
+ SE, az aktiv idé kezdete oOta eltelt masodpercek szama, lasd a 15.2.3. szakaszt, Cox-
regresszios modellek, valosziniiségi arany tesztek, df = 1, n = 76).

2

Valaszvaltozd Nagy betolakodok Kis betolakodok  x p

Betolakodas 109,51 + 46,76 24214 + 62,45 1,782 0,182
Pozolas 736,2 + 40,33 755,95 + 39,44 1,063 0,303
Megragadas 770,72 + 36,59 776,72 + 35,21 0,725 0,394
Atforditas 819,54 + 28,83 816,87 + 25,50 0156 0,693

SE, Fy 36 = 3,228, p = 0,081; kis betolakoddk: b = -0,002 + 0,002 SE, F, 35 = 1,923, p = 0,174). A fel-
szin feletti 6sszecsapds idStartama fiiggetlen volt az 6sszecsapds kimenetelétdl (gydzelem vagy vereség;
kétmintds ¢-teszt, t;5 = 0,105, p = 0,917).

15.3.3. Az 6sszecsapas szakaszainak latenciaja

A betolakoddasi esemény és a felszin feletti 6sszecsapdsszakaszok latencidja nem kiilonbozott a két méret-
kategdria kozott (15.3. tablazat).

15.3.4. Az 6sszecsapas kimenetele

A nagy betolakoddk sikeresebbek voltak, mint a kis betolakodék (GLM, ;{% = 8,413, p = 0,004), ami
azt jelenti, hogy gyakrabban maradtak bent harc nélkiil vagy gyakrabban gy&ztek, mint a kis himek. A
kis betolakoddk viszont gyakrabban vallottak kudarcot (elhagyds vagy vereség), mint a nagy betolako-
dok (15.3a. 4bra). Szignifikdns kiilonbség volt a két méretkategéria kozott az Osszecsapas négyszintid
kimenetében is: gy6zelem, maradds, vereség vagy elhagyds (MLR, y2 = 11,360, p = 0,010). A kis
betolakodék nagyobb valészintiséggel hagytdk el harc nélkiil a jaratot, mint a nagyok (MLR 6sszehason-
litasok, p = 0,035, 15.3b. 4bra), de a két méretkategdria nem kiilonbozott a vereség (p = 0,771) vagy
a gy6zelem esélyében (p = 0,079), ha harcba kezdtek, vagy csak harc nélkiil a jaratban (p = 0,101)
maradtak. Erdemes azonban megemliteni, hogy mind a négy betolakodd, aki 6sszecsapdst nyert, a nagy
méretkategdridba tartozott, és a szignifikans kiilonbség hidnyat valészintileg inkabb a gy6ztesek alacsony

szama okozza.

15.4. Diszkusszio

Perdikcidinkkal 6sszhangban a rezidensek nyerték az 6sszecsapdsok nagy részét, azonban mindkét méret-
kategdridba tartozé betolakoddk tobb agonisztikus mozgast (kitorést) mutattak az 6sszecsapdsok sordn,
mint a rezidensek. A kis méretd betolakod6k nem szignifikdnsan kevesebb Osszecsapdst kezdeményeztek,
de kevésbé voltak sikeresek az elfoglalasi kisérleteikben, mint a nagy betolakoddk. A felszin feletti 6ssze-
csapds idStartamat és az eszkalacié mértékét nem befolydsolta a betolakodd méretkategdridja, és a proba
kimenetelét sem befolydsolta a felszin feletti 6sszecsapds idStartama. A nagy méretd betolakod6kndl a
szaporoddsi idGszak alatt nStt az Osszecsapds teljes idGtartama, de a kicsiknél nem véltozott.

A rezidensek és a betolakod6k kozotti Osszecsapdsok varhaté kimenetele a rezidens gy6zelme
(Englund és Olsson, 1990; Hoem és mtsai., 2007; Junior és Peixoto, 2013). Eredményeink konzisztensek
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15.3. abra: Az 6sszecsapas kimenetele két szinten (a): a kudarccal (elhagyas vagy vere-
ség) és sikerrel (maradas vagy gy6zelem) végzdé jarat elfoglalasi kisérletek szama a
nagy (sotétsziirke oszlopok) és a kis (vilagossziirke oszlopok) betolakodok esetében. Az
Osszecsapas kimenetele négy szinten (b): elhagyas (a betolakod6 harc nélkiil hagyta el a
jarat kornyékét), vereség (a betolakodo vereség utan tavozott), maradas (a betolakodo
harc nélkiil maradt a jaratban) vagy gy6zelem (a betolakod6 a jaratban maradt, miutan
megnyerte az 6sszecsapast), n = 76 proba 6sszesen.

ezzel a vdrakozdssal, és a rezidensek magas sikerességi ardnydnak egyik lehetséges magyardzata az lehet,
hogy a versenytdrsak motivacidi eltérGek a Osszecsapds megnyerésére (Chapin és Hill-Lindsay, 2016).
Ez azért lehetséges, mert a kudarc koltsége magasabb lehet a rezidens szdmdra, mivel a vereség nemcsak
a jarat hidnya miatt csokkentheti szaporoddsi sikerét, hanem megndvelheti a spermiumkompeticié kocka-
zatdt is, ha a betolakod6 pérzik a ndstényével. A rezidensek sikerének egy masik lehetséges magyardzata
az, hogy a rezidensek jobban tudatdban lehetnek annak az eréforrasnak az értékével, amelyet védenek,
mig a betolakoddknak csupdn becsléseik lehetnek arrél (Arnott és Elwood, 2008; Enquist és Leimar,
1987). Igy azt varjuk, hogy a rezidensek kitartobbak, ha a tulajdonlds el6nyei magasak. A nagyfeji csajké
esetében valdszintleg értékesebbek a mélyebb jaratok (amik jobban védik az utédokat a ragadozoktdl és
a zord idGjarasi viszonyoktdl, kiilonosen egy hideg tél esetén), és egy ndstény jelenléte is emelheti a jarat
értékét. Ebben az esetben az Osszecsapds betolakoddsi szakasza lehet a legfontosabb az Osszes koziil,
mivel ez ad lehet§séget a betolakoddnak, hogy informdacidkat gydjtson a jarat értékérdl, mielStt dontést
hozna arrdl, hogy egy kiélezettebb kiizdelembe bonyolédjon-e. Emiatt a rezidenseknek minimélisra kell
csokkenteniiik azt az id6t, amelyet a betolakodok a jaratban toltenek. Ez a magyardzat 6sszhangban van
azzal az eredményiinkkel, hogy a nagy betolakod6k tovdbb maradnak a jaratban, mint a kis himek, mivel
jobban ellen tudnak 4llni a rezidensek 4ltali jaratbdl vald kitoldsnak.

A rezidensek és a betolakoddk agonisztikus mozdulatait is 6sszehasonlitottuk az 6sszecsapdsok alatt
mutatott kitorések szdmat vizsgalva (15.1. dbra). Azt varnank, hogy a rezidensek agresszivebb viselke-
dést mutatnak, mint a betolakodék, mivel feltehetGen nagyobb a motiviciéjuk a jarat megtartisira. Az
is prediktalhatd, hogy ez a hatds nagyobb, ha nagy a fenyegetés, azaz ha nagy a betolakod6. Hasonl6
eredményeket taldltak példdul az orvos 1égykapondl (Ficedula albicollis, Garamszegi €s mtsai., 2006).
Ezzel a predikciéval ellentétben azt taldltuk, hogy a betolakoddk, és nem a rezidensek, mutattak szigni-
fikdnsan tobb kitorési eseményt a méretiiktdl fiiggetleniil. Lehetséges, hogy a betolakoddk agresszivabb
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fellépéssel probaljak pdtolni hatranyukat, és mivel a kitorés egy viszonylag alacsony koltségil viselkedés,
a bloffolés egyfajta formdjaként is értelmezhetd, amely az elhivatottsdg illizidjat kelti azzal a céllal, hogy
elbizonytalanitsa a rezidenst. Hasonl6 csalési stratégiakrdl az agonisztikus interakciék sordn mas fajoknal
is beszdmoltak (Caldwell, 1986; Muramatsu és Koga, 2016; Tina €s mtsai., 2016).

Szamos tanulmdny kimutatta, hogy bizonyos koriilmények kozott a betolakodok is megnyerhetik az
Osszecsapdsokat, de csak akkor, ha jelentGsen nagyobbak, mint a rezidens (Bridge és mtsai., 2000; Jen-
nions és Backwell, 1996; Turner, 1994). Eredményeink 6sszhangban vannak ezekkel a megfigyelésekkel,
mivel csak a nagy méretd betolakod6k nyertek 6sszecsapdsokat.

A kis betolakodoknak hosszabb ideig tartott, amig megkozelitették a jaratot, és sokkal gyakrabban
vonultak vissza harc nélkiil, mint a nagy betolakoddk (15.3b. dbra). Ez a stratégia akkor lehet optimélis,
ha alacsony a gy6zelmi esély. Tovabba a szerepek aszimmetridjanak érdekes aspektusa, hogy a betolako-
déknak megvan a lehet&ségiik, hogy megvalasszdk ellenfeleiket (Grafen, 1987). Ennek eredményeként a
kis betolakod6k gyakrabban elmenekiilhetnek olyankor, amikor lehet&ségiik van megfelel6bb ellenfelet
taldlni. Egy mdsik magyardzat lehet, hogy a kis himek alternativ taktikdkat alkalmaznak, és példdul be-
surrannak a jaratba és parzanak a ndsténnyel, amikor a rezidens him nincs a jaratban. A Scarabaeoidae
fajok esetében ez a taktika jol ismert (Hongo, 2003; Knell és Simmons, 2010; Okada és Miyatake, 2007),
és ez megmagyardzhatja, hogy a kis himek miért vonulnak vissza, amikor észlelik a rezidens jelenlétét.

Az a varakozds, hogy az 0sszecsapds idStartama hosszabb, ha a betolakod6 nagyobb, mint a rezidens,
vagy ha az Osszecsapds a betolakod6 gy6zelmével ér véget. Ezt talaltdk példaul integetS rakoknal (Uca
pennipes, Jennions és Backwell, 1996), egy pokfajnal (Metellina mengei, Bridge és mtsai., 2000) és az §z-
nél (Capreolus capreolus, Hoem és mtsai., 2007). A mi vizsgdlatunkban azonban nem kiilonbozott a két
méretkategoria kozott a felszin feletti 0sszecsapdasok idGtartama (15.2. tdbldzat), és nem volt kapcsolat az
Osszecsapds idStartama és kimenete kozott. Bar a betolakoddasi id6 hosszabb volt, amikor a betolakod6k
nagyok voltak, de nem vildgos, hogy a betolakodds az 6sszecsapds valodi szakaszdnak szamit-e, vagy csak
kisérlet az er6forrds értékének megbecslésére (1asd fent). Lehetséges példdul, hogy intenziv 0sszecsapds-
szakaszok a felszin alatt is el6fordulnak, amint azt egy mdsik Geotrupidae fajndl, a Typhaeus typhaeus-nal
leirtak (Fremlin és Nahaboo, 2010; Palmer, 1978).

Azt is varhatjuk, hogy az 0sszecsapds idStartama valtozni fog a szaporoddsi idGszak alatt. Id6vel az
iires jaratok szdma csokken, és azok az egyedek, akik hosszi ideig meg tudtdk tartani az er6forrdst, nagy
valészintiséggel kivalobb kiizdSképességgel rendelkeznek. Eredményeink aldtdmasztjak a predikcionkat,
mivel a nagy betolakod6k esetében az Osszecsapdsok idStartama novekedett, azonban ez a hatds csak az
Osszecsapds teljes idGtartama esetében volt jelen. A kis betolakoddk esetében nem tapasztaltunk valtozast
a szezon sordn, ami nem meglepd, mivel gy6zelmi esélyeik mindig alacsonyak.

Ugy gondoljuk, hogy bér korabban sok atfogé tanulmany késziilt az agonisztikus viselkedésrél, vizs-
gélatunk Uj betekintést nyijt ebbe a t€émaba, mivel még mindig nagyon keveset tudunk az 0sszetett sza-
porodasi rendszerrel rendelkezd gerinctelenek viselkedésérdl, és ezeknek a vizsgalatoknak a tobbségét
laboratériumban végezték, és nem az egyedek természetes élGhelyén (pl. Nicrophorus spp., Lee és mt-
sai., 2014; Otronen, 1988). Kimutattuk, hogy egy kétsziilGs bogarfajban az RHP aszimmetria és a szerep
aszimmetria egyiitt hatdrozza meg az intraszexudlis 0sszecsapasok kimenetelét, de nem tudjak prediktal-
ni annak az id6tartamat vagy eszkaldciéjat. Ezen tilmenden eredményeink azt mutatjak, hogy ha egyszer
mdr belekezdenek egy Osszecsapdsba, a kis és nagy betolakoddk egyformadn kitartéak, vagy alternativ ma-

gyarazatként azt, hogy ezek a harcok szigori mintat kovetnek, amely fiiggetlen a betolakodé méretétél.
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Méretfiiggo befektetés az agyarhosszba, a hereméretbe és a

spermiumhosszba*

16.1. Bevezetés

Az a varakozdsunk, hogy a himek a szaporoddsi sikeriik maximalizdldsa érdekében optimdlisan osztjdk
el az er6forrasaikat a pre- és posztkopulaciés reproduktiv jellegeik kozott (Simmons és Emlen, 2006;
Simmons és Fitzpatrick, 2016). A prekopuldcios jellegek altaldban koltséges diszek, fegyverek vagy bar-
milyen olyan viselkedés, amelynek célja a nGstényekhez valé hozzaférés eldsegitése (Simmons és mtsai.,
2017), mig a posztkopulécids jellegek, mint példdul a herék mérete és a spermium mindsége befolyésol-
hatjak a megtermékenyités sikerét és a spermiumok kompeticiés képességét (Simmons és mtsai., 2017).
Ezen posztkopulacids jellegek koziil a here mérete leggyakrabban a spermiumtermelési rataval és a sper-
miumok szdmdval van Osszefliggésben (Mgller, 1988; Stockley és mtsai., 1997), amirdl jol ismert, hogy
befolydsolja az apasdg biztositdsat, ha egynél tobb him spermiumai versengenek a peték megtermékenyi-
téséért. Mig a spermium minésége olyan tulajdonsdgokra utal, mint a spermiumok hossza, életképessége
vagy mobilitdsa, amelyek tovdbb befolydsolhatjdk megtermékenyités hatékonysdgét a spermiumok sza-
madra valé kontrolldlds utdn is (Snook, 2005). A hosszabb spermiumok példdul gyorsabban tszhatnak
vagy sikeresebben szorithatjdk ki a nGstény el6z6 parjdnak spermiumait, bar az empirikus bizonyitékok
vegyesek (Simmons és Fitzpatrick, 2012; Snook, 2005).

Amikor a himek versengenek a néstények monopolizaldsaért, a szaporoddsi siker nagymértékben fligg
a prekopuléci6s jellegeiktdl (Parker, 2016). Ha azonban a ndstények egynél tobb himmel parzanak, ami
igy spermiumkompeticiét eredményez, a himek nagymértékid posztkopuldcids befektetése eléGnyosebb
lehet (Parker, 2016; Simmons €s Fitzpatrick, 2012). Ennek megfelelGen pozitiv 6sszefiiggést taldltak
a posztkopulédcids befektetés mértéke és a spermiumkompeticié kockdzata kozott fajok kozott (Parker,
2016; Simmons és mtsai., 2017; Simmons és Fitzpatrick, 2012), populdciok kozott (Brown és Brown,
2003; Dziminski és mtsai., 2010) és kisérletes szelekcids vonalakban (Hosken és mtsai., 2001; Simmons
és Garcia-Gonzalez, 2008) vizsgilva. Tovabba egy populdcié himjei kozott is lehetnek kiilonbségek a
reproduktiv jellegekbe vald relativ befektetésben. Ezeket a szaporoddsi kompeticiéra adott kiilonb6zd
védlaszokat alternativ parzdsi taktikdknak nevezik (Buzatto és mtsai., 2014; Taborsky és mitsai., 2008),
amelyeket kiilonosen részletesen vizsgaltak a nemen beliili dimorfizmussal rendelkezd szarvas ganajti-
rékndl (Scarabaeidae, Simmons és Ridsdill-Smith, 2011b). Ebben a csoportban a nagy testi egyedek
gyakran gy probdljdk monopolizdlni a nGstényeket, hogy rzik a fészekjaratot és elkergetik a rivalisokat,

mig a kis himek parazita taktikat alkalmaznak tgy, hogy besurrannak a jaratba, hogy parosodjanak a bent

*Az aldbbi publikécié alapjan: Rosa, M.E., Kiss, J., Barta, Z., Kosztoldnyi, 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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1év8 nésténnyel (Emlen, 2008b; Simmons és mtsai., 2007; Simmons €és Ridsdill-Smith, 2011b). Mivel
a besurranok csak a mar pérba 4llt nGstényekhez férnek hozz4, 4ltaldban intenzivebb spermiumkompeti-
ciot tapasztalnak, mint a nagy himek, ezért altalaban tobbet fektetnek a posztkopulacids és kevesebbet
a prekopuldciés jellegekbe (Neff és mtsai., 2003; Parker, 1990; Simmons és mtsai., 1999). Azonban a
predikcidk szerint a befektetésbeli kiilonbség mértéke csokken, ahogy a besurrandk szdma nd, és ezal-
tal az 6rz8 himek spermiumkompeticiés kockdzata is n§ (Simmons és mtsai., 1999). Az intraszexudlis
polimorfizmus egy masik lehetséges, de kevésbé targyalt magyardzata az, hogy a két taktika kiillonb6z8
koriilmények kozott lehet sikeres. PEldaul a kis himek elkeriilhetik a kozvetlen versenyt a nagy rivélisok-
kal, és igy szaporodasi elényre tehetnek szert bizonyos id&szakokban, ha példdul kordbban érnek vagy
hosszabb ideig aktivak, mint ahogy ez el6fordul az Amegilla dawsoni méheknél (Alcock, 1997) és egyes
Dynastinae bogaraknal (Eberhard, 1982; Kawano, 1995).

Annak ellenére, hogy a Scarabaeoidea csalddsorozatban szdmos tanulmany késziilt az alternativ par-
zasi taktikdkrol (pl. Simmons és mtsai., 2007), tudomdsunk szerint egyeldre nincs bizonyiték alternativ
parzési taktikdkra a Geotrupidae csalddban. Ebben a tanulményban a himek pre- és posztkopulédciés mor-
fol6giai reproduktiv jellegeikre forditott befektetéseit vizsgaltuk a nagyfeji csajkondl. A himek ragdin
talalhat6é nytlvanyok (agyarok) nagy valdszintiséggel prekopuldcids szexudlis szelekci6 alatt dllnak, és
fegyverként vagy diszként szolgdlnak. A himek kozott nagy méretbeli kiilonbségek vannak, és a kis hi-
mekrdl ismert, hogy kevésbé sikeresek az intraszexudlis 0sszecsapdsokban a rezidensekkel szemben (15.
fejezet), és igy azt feltételezziik, hogy atlagosan kevésbé sikeresek a prekopuldciés kompeticiéban, mint
a nagy himek. Igy a kis himek szdmdra el6nyos lehet alternativ parzsi taktikat alkalmazni péld4ul tgy,
hogy besurrannak a jaratokba és opportunista médon parzanak amikor a rezidens him nincs jelen. Ilyen
mddon nem kell foglalkozniuk a harcok, az utédgondozés és a péardrzés koltségeivel, viszont meg kell
birkézniuk az intenziv spermiumkompeticiéval (Parker, 1990; Taborsky €s mtsai., 2008).

Ebben a vizsgdlatban azt tanulmanyoztuk, hogy jelen van-e him polimorfizmus a nagyfejd csajké-
ban, és 0sszehasonlitottuk a nagy és kis himek agyardnak hosszat, hereméretét és spermiumhosszat, hogy
megbecsiiljiik a pre- és posztkopuldcids reproduktiv jellegekre forditott befektetéseiket. Azt prediktal-
tuk, hogy ha vannak alternativ parzasi taktikdk ennél a fajnal, akkor a kis himek tobbet fektetnek be a
posztkopuldcids jellegekbe (azaz nagyobb heréik vagy hosszabb spermiumaik vannak), és kevesebbet a
prekopulécids jellegekbe (azaz rovidebb agyaruk van), mint a nagy himek. Megvizsgaltuk tovdbb4 a pre-
és posztkopulacios jellegek iddbeli valtozdsat is, hogy teszteljiik, hogy a két taktika relativ elénye eltér-e

a korai és kés6i szaporodasi id6szakban.

16.2. Modszerek

A terepmunkadt a nagyfejd csajko aktiv idGszakaban (mdrcius 4. és méjus 25. kozott) végezetiik 2017-ben
Debrecenben (l14sd a 3.3.2. szakaszt). A populdcié méreteloszldsdnak meghatdrozdsdhoz véletlenszertien
befogtunk a talajrél 231 himet, és lemértiik az elStor (pronotum) szélességiiket (amelyet a testméret pro-
xyjaként haszndltunk), valamint a jobb agyaruk hosszat, majd a mérések utdn elengedtiik az egyedeket.
Hasonlé médon 279 néstény elGtoranak szélességét is lemértiik. A mintavétel idGszakdban tobb mint 1000
aktiv egyed volt jelen a populédcidban, igy kicsi annak a valészintisége, hogy ugyanaz az egyed kétszer
keriilt a mintdba.

A prekopuldcios (agyarhossz) és a posztkopuldcids (hereméret és spermiumhossz) jellegek vizsgéla-

tdhoz két sz€ls6 méretkategoridba tartoz6 him bogarakat gydjtottiink be (kicsi: elStor szélessége <11,00
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mm, a populacié 14,29%-a; nagy: elStor szélessége 213,00 mm, a populdcié 11,69%-a) a szaporoddsi
id&szak korai (mdrcius 29. és éprilis 06. kozott, 15 kicsi és 15 nagy) és késSi (mdjus 4. és méjus 12. ko-
zott, 15 kicsi és 15 nagy) szakaszdban. A begytjtés, valamint az elStor szélességének és a jobb oldali
agyar hosszdnak lemérése utdn az él6 bogarakat a boncoldsig egyenként 50 ml-es csdvekben tartottuk 4
°C-on 1-4 napig. A begytjtés és a boncolds kozott eltelt napok szdma nem befolydsolta a here méretét
(linedris regressziok, nagy himek: p = 0,896; kis himek: p = 0,908) vagy a spermiumok hosszét (nagy
himek: p = 0,462; kis himek: p = 0,669).

Az egyedeket rovarok szamadra készitett Ringer oldatban (Ephrussi és Beadle, 1936) boncoltuk Eurom-
ex StereoBlue SB.1903 (Euromex Microscopen bv, Arnhem, Hollandia) mikroszkdp alatt. A nagyfejid
csajko ivarszerve hasonld a tobbi Geotrupidae fajéhoz; jol fejlett jarulékos mirigyekbdl és két herébdl 4ll,
amelyek mindegyike hat kerek follikuluszbdl 4ll (Martinez €s Trotta-Moreu, 2010). Mindkét here eltdvo-
litdsa utan szétvalasztottuk a 12 follikuluszt és egy Euromex CMEX-5 USB kameraval az ImageFocus4
elemzdszoftvert (2.6 verzié, Euromex Microscopen bv, Arnhem, Hollandia) haszndlva lefotéztuk azokat
hétszeres nagyitdson. A 12 follikulusz teriiletét pixel egységekben az Imagel szoftver elliptikus kijelold
eszkozével mértiik meg (1.51k verzid, Schneider és mtsai., 2012). Milliméterpapirrél azonos bedllitdsok-
kal készitett képek segitségével meghatdroztuk a pixelméretet, és a pixelegységeket mm?-re konvertéltuk.
Meéréseink megbizhatésdganak tesztelésére 20 darab kiilonbozs egyedtdl szarmazoé follikuluszt 6tszor le-
mértiink. A mérések nagymértékben ismételhetdk voltak (R > 0,99, p < 0,001, rptR csomag, 0.9.21
verzio, Stoffel és mtsai., 2017), és ugyanazon follikulusz mérései kozotti maximadlis kiilonbség 1,49 +
0,16% (atlag + SE) volt.

A spermium hosszdnak meghatdrozdsidhoz mindkét herébdl egy follikuluszt felszakitottunk és targy-
lemezre helyeztiink, majd fedSlemezzel lenyomtunk. A spermiumokat egy Euromex iScope 1153.PL-PH
mikroszkép alatt (Euromex Microscopen bv, Arnhem, Hollandia) fényképeztiik 200 szoros nagyitassal.
Herénként 30 véletlenszertien kivalasztott (azaz egyedenként 60) spermium hosszit meghataroztuk az
ImageJ szegmentélt vonal eszkdzével. A pixelegységeket mm-re kalibraltuk a fenti mddszer szerint. Az is-
mételhetdséget 20 véletlenszeriden kivalasztott spermiumon végzett 6tszori méréssel teszteltiik (R = 0,99,
p < 0,001). A maximalis kiilonbség ugyanazon spermium barmely két mérése kdzott 3,16 + 0,28% (atlag
+ SE) volt.

A szaporoddsi idGszak végén gy(jtott hét him (hat kicsi és egy nagy) esetében a herék szerkezete eltért
a normalist6l, és a follikuluszaikban nem talaltunk spermiumot. Mivel ennek a szerkezeti kiilonbségnek
az oka ismeretlen volt, ezeket a himeket kizartuk az 6sszes elemzésbdl (azaz a végsS mintaszam a szezon
végén kilenc kicsi és 14 nagy him volt). Minden mérést az egyedek méretkategoéridjanak ismerete nélkiil

végeztiink.

16.2.1. Statisztikai elemzések

Az agyar hossza és az elStor szélessége kozotti kapesolat elemzéséhez a Knell (2009) 4ltal leirt 1€péseket
kovettiik. Sem a két valtozo szérdsdiagramja, sem az agyarhossz hisztogramja (16.1. dbra) nem mutatott
nemfolytonos kapcsolatot, ezért a folytonos kapcsolatot leird kiilonboz modellek illeszkedését Painting
és Holwell (2013) eljardsdhoz hasonléan hasonlitottuk 6ssze. Nyolc modellt vizsgdltunk meg: (1) linea-
ris regresszio; (2) masodrendd ortogondlis polinomidlis regresszié (poly fiiggvény); (3) kétparaméteres
hatvény (nls fiiggvény és az Agyar = a x Pronotum® egyenlet haszndlatdval); (4) hdromparaméteres hat-
vany (nls fiiggvény és az Agyar = int + a x Pronotum® egyenlet hasznalatival); (5) Weibull novekedési

gbrbe (nls és SSweibull fiiggvények haszndlatdval); (6) négyparaméteres logisztikus (nls és SSfpl
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16.1. abra: Allometrikus kapcsolat az agyar hossza és az el6tor szélessége kozott him
nagyfejli csajkoknal (n = 231). Afolytonos vonal a két térésponttal rendelkezd szegmen-
talt modell illesztett értékeit, a szaggatott vonal a Weibull novekedési gorbe illesztett
értékeit, mig a pontozott vonal a négyparaméteres logisztikus modell illesztett értékeit
mutatja. A fiiggéleges folytonos vonalak a szegmentalt modell becsiilt toréspontjait, a
sziirke savok pedig a toréspontok 95%-os konfidenciaintervallumat mutatjak. Az abra
tetején lathato hisztogram a himek el6torszélességének eloszlasat mutatja kernel s(ird-
ségbecsléssel, mig a jobb oldali hisztogram a himek agyarhosszanak eloszlasat mutatja
kernel s(irliségbecsléssel. Az abra also tengelye mentén lévé vonalkak a ndstények eld-
torszélességének eloszlasat mutatjak (n = 279). A rajzok egy nagy és egy kis him fejét
és el6torat szemléltetik.

fliggvények hasznalataval); (7) egy torésponttal és (8) két torésponttal rendelkezd szegmentalt modell
(segmented fiiggvény a segmented csomagbodl, 0.5-3.0 verzid). A harom torésponttal rendelkezd szeg-
mentdlt modellek instabilak voltak a futtatdsok kozott, és a toréspontok konfidenciaintervallumai atfedtek
(ezeket az eredményeket itt nem mutatom be), ezért ezeket a modelleket nem vizsgaltuk tovdbb. A nyolc
modell illeszkedését Akaike-kritérium (AIC) értékek segitségével hasonlitottuk Ossze.

Korédbban az allometridkat logaritmikus skdldn vizsgaltdk (mivel a valtozok logaritmusat véve egy
hatvanyfiiggvény linedris modellre egyszertisddik), azonban ezzel a médszerrel kapcsolatban problémak
adédhatnak (Packard, 2009; de 1ldsd még Kerkhoff és Enquist, 2009), tovdbba a nemlinedris illesztési
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mddszerek haszndlata nem igényel logaritmikus transzforméciét. Ennek ellenére elemeztiik a természetes
alapu log transzformdlt adatokat is (az eredményeket itt nem mutatom be), és ez az elemzés ugyanazt a
legjobb modellt adta.

Az abszolut hereméretet az egyedenkénti 12 follikulusz dsszegzett teriileteként szamoltuk, és az ab-
szolut spermiumhosszt pedig a himenkénti 60 spermium 4tlagos hosszaval becsiiltiik. A két him méretka-
tegdria pre- €s posztkopuldcios jellegekbe vald relativ befektetésének becsléséhez a relativ agyarhosszt és
a relativ hereméretet is kiszamitottuk gy, hogy az értékeket elosztottuk az elStor szélességével. Az ada-
tokat kéttényez3s varianciaanalizisekkel elemeztiik, ahol az egyedek méretkategéridja (nagy vagy kicsi),
a szaporoddsi id&szak ideje (korai vagy késdi) és ezek interakcidja voltak a magyardzé véltozok. Szigni-
fikans interakcio esetén post-hoc Osszehasonlitdsokat (1smeans csomag, 2.26-3 verzid) alkalmaztunk a
szaporodasi idGszak és a méretkategéridk hatdsanak 0sszehasonlitdsara. A nem szignifikdns interakcidkat
eltdvolitottuk a {6 hatdsok tesztelése el6tt.

16.3. Eredmények

16.3.1. Him polimorfizmus

JelentGs testméret-véltozatossdgot taldltunk a himeknél, ami szignifikdnsan nagyobb volt a nGstényeké-
nél (elStorszélesség, himek: 12,11 + 0,92, atlag + SD, n = 231; ndstények: 11,70 £ 0,74, n = 279;
Levene-teszt a variancidk egyenlGségre, F; sog = 7,314, p = 0,007). Az agyarhossz €s az elGtorszélesség
szérasdiagramja a himeknél nemlinedris, folytonos, S-alaku kapcsolatot mutatott (16.1. dbra). A nyolc
illesztett modell koziil a hdrom szigmoid alakud rendelkezett a legalacsonyabb AIC értékekkel (16.1. tdb-
lazat). A két torésponttal rendelkez6 szegmentdlt modell €s a Weibull novekedési gorbe hasonldan jol
illeszkedett (AAIC = 1,034), mig a négyparaméteres szigmoid modell egy kicsit rosszabb illeszkedést
mutatott (AAIC = 3,021). Ezek a modellek azt sugalljdk, hogy van egy kis és egy nagy agyard him cso-
port, valamint egy kdzepes him csoport, ahol az agyar hossza meredeken novekszik a testmérettel. A két
toréspontos szegmentalt modell 4ltal prediktalt toréspontok (10,76 £ 0,129 SE és 12,39 + 0,066 SE) kozel
allnak azokhoz az értékekhez, amelyeket a terepen hasznaltunk az extrém kicsi €s nagy himek megkiilon-
boztetésére (<11,00 és >13,00).

16.3.2. Agyarhossz

Hasonléan a populdciés adatokhoz a nagy méretkategoridji himeknek hosszabb abszolit (Fy 5y =
926,200, p < 0,001, 16.2a. dbra) és relativ (F; 5o = 699,340, p < 0,001, 16.2b. dbra) agyaruk volt,
mint a kis himeknek a szaporoddsi id6szak szakaszatol fliggetleniil (abszolit agyarhossz: F; 5o = 0,403,
p = 0,529; relativ agyarhossz: F 5o = 1,397, p = 0,243). Az interakci6 egyik modellben sem volt
szignifikdns (abszolit agyarhossz: F 49 = 0,635, p = 0,429; relativ agyarhossz: Fy 49 = 0,900,
p = 0,347).

16.3.3. Hereméret

Az abszolit hereméret esetében szignifikdns interakcié volt a méret és a szaporoddsi idGszak kozott
(Fy.49 = 5,958, p = 0,018, 16.3a. dbra). A nagy himek heréi szignifikdnsan nagyobbak voltak, mint a kis
himek heréi a teljes szaporoddsi id&szak alatt (post-hoc dsszehasonlitasok, korai: t49 = 8,457, p < 0,001;
késdi: 149 = 4,017, p < 0,001). A nagy himeknél azonban az abszoliit hereméret szignifikdnsan csokkent
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16.1. tablazat: A him nagyfej(i csajkok (n = 231) agyarhosszanak és elGtorszélességének
kapcsolatat leirdo modellilleszkedések Gsszehasonlitasa. A AAIC a legjobb és az adott
modell AIC kiilonbsége.

Modell AIC AAIC Modell paraméterek

Szegmentalt két torésponttal 114,795 0,000 tengelymetszet = -3,17
meredekség 1= 0,40
meredekség 2 = 1,47
meredekseg 3 = 0,41
toréspont 1=10,76
toréspont 2 = 12,39

Weibull novekedési gorbe 115,829 1,034 aszimptota = 3,92
drop = 3,36
In rata konstans = -37,51
hatvany = 15,21

Négyparaméteres logisztikus 117,816 3,021 alsé aszimptota = 0,66
felsé aszimptota = 4,10
meredekség = 0,52
inflekcios pont = 11,57

Szegmentalt egy torésponttal 179,748 64,953  tengelymetszet = -10,49
meredekség 1= 1,12
meredekseég 2 = 0,44
toréspont = 12,59

Linearis regresszio 201,915 87,120 tengelymetszet = -9,42
meredekség = 1,03

Haromparaméteres hatvany 203,621 88,826  tengelymetszet = -7,28
a=0,49

b (hatvany) = 1,22

Masodrend( ortogonalis polinom 203,819 89,024  tengelymetszet = 3,04
meredekség 1 = 14,35
meredekség 2 = 0,11

Kétparaméteres hatvany 252,999 138,204 a=4,93x107
b (hatvany) = 4,41

a szezon soran (t49 = 5,509, p < 0,001), mig a kis himeknél nem volt szignifikans valtozas (t49 = 1,601,
p = 0,116). A relativ hereméret esetében a him méret és a szaporodasi idGszak kozotti interakcié nem
volt szignifikdns (Fy 49 = 3,459, p = 0,069, 16.3b. dbra). A nagy himek testméretiikhoz képest nagyobb
herékkel rendelkeztek, mint a kicsik (F; 5o = 16,369, p < 0,001), €s a relativ hereméret szignifikinsan
csokkent a szaporoddsi idGszak alatt mindkét méretkategéridban (F; 5o = 30,201, p < 0,001).

16.3.4. Spermiumhossz

A spermiumok hossza esetében a méretkategdridk és a szaporoddsi idGszak kozotti interakcié nem volt

szignifikdns (F; 49 = 1,708, p = 0,197). A spermiumok hossza nem kiilonbozott a kis €s nagy himek
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16.2. abra: Abszolit (a) és relativ (b) agyarhossz nagy (fekete pontok) és kis (fehér pon-
tok) nagyfejii csajkd himeknél a korai (nagy himek: n = 15, kis himek: n = 15) és késéi
(nagy himek: n = 14, kis himek: n = 9) szaporodasi idészakban.
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16.3. abra: Abszolit (a) és relativ (b) hereméret nagy (fekete pontok) és kis (fehér pontok)
nagyfejl csajko himeknél a korai és kés6i szaporodasi id6szakban. Az egyedek hereme-
retét a 12 follikulusz 0sszegzett teriileteként szamitottuk. A mintaszamokat lasd a 16.2.
abranal.

kozott (Fy 50 = 0,015, p = 0,903, 16.4. dbra), €s nem befolydsolta a szaporoddsi id6szak (F; 5o = 1,256,
p = 0,268).

16.4. Diszkusszio

Kimutattuk, hogy a kis méretd egyedek kevesebbet fektettek be az dltalunk mért prekopuldcids jellegbe
(agyarhossz), és mig a nagy egyedeknél a hereméret jelentds csokkenést mutatott a szezon sordn, ez a
véltozas a kis himeknél nem volt jelen. Predikcidinkkal ellentétben azonban a nagy himek heréi szigni-
fikdnsan nagyobbak voltak a teljes szaporoddsi idGszak alatt, még a testméretre valé kontrolldlas utén is,

és a spermiumok hossza nem kiilénb6zott szignifikdnsan a két csoport kozott.
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16.4. abra: A nagy (fekete pontok) és kis (fehér pontok) nagyfej(i csajko egyedek spermi-
umhossza a korai és késéi szaporodasi id6szakban. A mintaszamokat lasd a 16.2. abra-
nal.

Eredményeink azt mutatjdk, hogy a nagyfeji csajké himjei polimorfak az agyar hosszara nézve, hason-
16an sok olyan fajhoz, ahol el6fordulnak alternativ parzési taktikdk (Buzatto és mtsai., 2014; Moczek és
Emlen, 2000; Simmons és mtsai., 2007). A szegmentalt modell altal prediktalt harom csoport koziil a nagy
méretkategdria tartalmazta a legnagyobb egyedszamot (46,8%), mig a kis kategéria a himek mindossze
9,5%-4at. A modell egy koztes csoportot is megkiilonboztetett, amely az egyedek 43,7%-4t tartalmazta.
Parker (1990) jatékelméleti modellje szerint a kis és nagy himek ivarsejtekbe val6 befektetése kozotti
kiilonbségeknek csokkenniiik kell, ahogy a kicsi (vagy besurrané) himek gyakorisdga né a populdciéban.
Ezt a predikciét aldtdmasztva Simmons és mtsai. (1999) kimutattdk, hogy az Onthophagus binobis ga-
najtdréndl, ahol a himek 30%-a volt minor, a kis egyedek nagyobb herékkel és hosszabb spermiumokkal
rendelkeztek, mint a nagyobb himek, mig az Onthophagus taurus fajnél, ahol a kis egyedek ardnya tobb,
mint 60% volt, nem figyeltek meg kiilonbséget ezekben a jellegekben. Annak ellenére, hogy a nagyfejd
csajkondl a kis himek ardnya még az O. binobis fajnal megfigyeltnél is kisebb volt, a kis egyedeknél nem
taldltuk jeleket a nagyobb posztkopuldcids befektetésre.

Az az eredmény, hogy a nagy himeknek relative nagyobb heréi voltak, mint a kis egyedeknek, nem
teljesen varatlan, mivel sok fajndl pozitiv korrelaciot figyeltek meg a reproduktiv jellegek és a testméret
kozott (Evans és Garcia-Gonzalez, 2016). Emellett a nagy himek relative nagyobb heréi kapcsolatban
lehetnek a gyakoribb parzédssal (feltehetSleg a szocidlis partnerrel), ami magasabb spermiumtermelést
igényel (Vahed és Parker, 2012). Hasonl6 eredményeket taldltak példdul a kékkopoltyds naphalndl (Le-
pomis macrochirus, Neft, 2003) és a kozonséges tragyalégynél (Scathophaga stercoraria, Blanckenhorn
és mtsai., 2004). Az, hogy a relativ hereméret csokkent mindkét csoportban a szaporodasi idGszak alatt,
egy érdekes eredmény, amit a spermiumok kiliriilése, vagy a kovetkezd tavasz bekoszontéig tartd inak-
tiv idGszakra valo felkésziilés okozhatott. Ez utébbi azt is megmagyarazhatja, hogy miért nem talaltunk
spermiumot a szaporoddasi idGszak végén hét egyednél (amelyeket kizartunk az elemzésekbdl). A kisebb
egyedek abszolit hereméretének kevésbé intenziv csokkenése arra utal, hogy a késébbi idészakokban

megtermékenyitési el6nyre tehetnek szert. Fontos azonban megjegyezni, hogy az abnormalis hereszerke-
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zet és a spermiumhidny miatt tobb kicsi egyedet zartunk ki a szezon végén, mint nagyot (hat kicsi és egy
nagy).

Mig gy tlinik, hogy a here mérete és az agyar hossza jobban fiigg az egyed kondicigjatol, a kiilonbség
hidnya a spermiumok hosszdban a nagy €s kis egyedek kozott azt sugallja, hogy a spermiumoknak van
egy, a testméretétdl fliggetlen optimélis hossza, ami erds stabilizald posztkopulécids, a legjobb minSségi
spermiumok irdnydba haté szexudlis szelekcié esetén véarhaté (Calhim és mtsai., 2007; Fitzpatrick és
Baer, 2011). Igy a spermiumok hosszanak megfigyelt kanaliz4ciéja olyan intenziv spermiumkompeticié
jele lehet, ahol a spermiumok min&sége fontosabb kompeticiés tényez§, mint a herék mérete. Ennek az
eredménynek a fényében lehetséges, hogy mindkét méretkategdria, €s nem csak a kis egyedek, esetében
magas a spermiumkompeticié veszélye.

Bar a nagy himeknek nagyobb heréi és hosszabb agyarai voltak, mint a kis egyedeknek a teljes sza-
porodési id&szak alatt, ez nem feltétleniil jelenti azt, hogy nagyobb reproduktiv elénnyel rendelkeznek,
mivel lehetnek mds, nem mért valtozok is, amelyek befolydsolhatjdk a himek megtermékenyitési sike-
rességét. Példdul a spermiumok életképessége (Hunter és Birkhead, 2002), a jarulékos mirigyek mérete
(Crudgington és mtsai., 2009; Simmons és Fitzpatrick, 2012), taktika-specifikus viselkedés (Taborsky és
mtsai., 2008) vagy a kiilonb6zd spermium komponensek (fej, kozéprész, flagellum) relativ hossza, ame-
lyekrdl mds taxonokban kimutattdk, hogy befolydsoljdk a spermiumok kompetitiv képességét (Simpson
és mtsai., 2014). Azonban az is lehetséges, hogy a kis és nagy méretd himek szaporodési sikerében kii-
Ionbség van, ha az alkalmazott parzasi taktikdk a fejlédési korlatoktdl (pl. a larvaallapotban rendelkezésre
allo taplalékforrasok mennyiségétSl) és nem elsdsorban a génektdl fiiggenek.
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Szezonalis valtozasok az immunvalaszban és a szaporodasi

befektetésben*

171. Bevezetés

Az egyedeknek folyamatosan dontéseket kell hozniuk arrdl, hogy az 4ltaldban korldtozott erdforrdsokat
hogyan osszdk fel a szervezet erSforras-igényes funkciéi kozott. A korldtozott eréforrasokért a két {8
.kompetitor” a szaporodds és az Onfenntartds. Ez utdbbi egyik {6 komponense az immunités, kiilondsen
a hosszabb életd allatokndl (Buchmann, 2014; Flajnik és Du Pasquier, 2004). Az erSforrds-allokdcids
elmélet negativ kapcsolatot (trade-off) prediktdl e két komponensbe valé befektetés kozott (Rolff és Siva-
Jothy, 2002), amelynek mértéke fiigg az egyed kondicidjatol (Harshman €s Zera, 2007; Krams €s mtsai.,
2015; Reavey €s mtsai., 2014; Simmons, 2012; Zera és Harshman, 2001).

Azt véarjuk, hogy az egyedek tobbet fektetnek az immunitdsba, ha nagy a parazitaterhelés (Lindst-
rom és mtsai., 2004). A szaporoddsi idGszakban azonban a reproduktiv szovetek ndvekedése, az udvarld
és parzasi viselkedés, valamint az utédgondozas is magas koltségekkel jarhat, és az iteropar allatok a
szaporoddsi id6szakban dltaldban inkdbb tolerdljak a parazitafertzést ahelyett, hogy kiizdenének ellene
(Kortet és mtsai., 2003; Martin és mtsai., 2008). Amikor a szaporoddsi id8szak befejezddik, az immun-
rendszer felszabdlyozdsa gyakran prioritds azért, hogy az egyedek noveljék a tulélési valdszintségiiket
a kovetkezd szaporodasi idGszakig (Huyghe és mtsai., 2010). Tovdbba az immunitas és a reprodukcio
kozotti kapesolat eltérd lehet az egyedek kozott a kondicidjukban 16vS kiilonbségek miatt is (Rantala és
mtsai., 2003; Ryder és Siva-Jothy, 2001). Példdul azt taldltdk, hogy a j6 egyedi kondicid, amit a nagy
testméret, a nagy méretd disz, a nagy mennyiségli feromonok felszabaditdsa vagy a hangos és hosszui
akusztikus jelzések jeleztek, nagyobb befektetést tehet lehetévé mind a szaporoddsba, mind az &nfenn-
tartdsba (Barbosa és mtsai., 2016; Cérdoba-Aguilar és mtsai., 2009a; Krams és mtsai., 2011; Rantala és
mtsai., 2003). A rosszabb kondiciéji egyedek viszont gyakran kevesebbet fektetnek a szaporoddsba, és
alacsonyabb immunkompetencidt is mutatnak (Rantala és Kortet, 2004; Simmons és Zuk, 1992). Ezenki-
viil az immunkompetencia és a szaporodds kozotti 0sszefiiggés a nemek kozott is eltérden alakulhat az
életmenet jellegek ivari kiilonbségei miatt (Rolff, 2002; Roth és mtsai., 2011), beleértve a hormonok dltal
szabdlyozott ivari kiilonbségeket (Boonekamp és mtsai., 2008), valamint az ivari dimorfizmust (Hoffman
és mtsai., 2008; Vincent és Gwynne, 2014).

Az ivarsejtek termel&dési liteme sokkal erdsebben korldtozza a tényleges szaporoddsi sikert a nés-
tényeknél, mint a himeknél, és a megnovekedett élettartam dltaldban segiti a nGstényeket, hogy novelni

tudjék fitnesziiket a szaporoddsi események szdmdnak novelésével. Az immunitdsba valé fokozott befek-

*Az aldbbi publikdcié alapjan: Kiss, J., R4dai, Z., Rosa, M.E., Kosztoldnyi, A.", Barta, Z.7, 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
Tegyenld hozzajérulds
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tetés varhat6an hozzdjarul a magasabb teljes szaporodasi sikerhez azdltal, hogy noveli a tilélést, és ezzel
az utdédok szdmét, és/vagy azdltal, hogy az egyed megfelel§ utédgondozdst tud nydjtani. Ezzel szemben
a himeknek 4ltaldban elény0Os a parzasi rata novelése, igy a himek fitnesze maximalizalhat6 ugy is, hogy
a kozvetleniil rendelkezésre all6 erGforrdsokat parzasra forditjdk, hogy annyi petesejtet termékenyitse-
nek meg amennyit csak lehetséges (Rolff, 2002). Ezenkiviil az ivari dimorfizmus tovdbb bonyolithatja az
immunitds és a szaporodds kozotti kapcsolatot az olyan fajokban, ahol a himek feltiing jellegekkel rendel-
keznek, példaul olyan fiiggelékekkel, amelyeket fegyverként hasznalnak a him-him 6sszecsapdsok sordn
(Emlen, 2008a). A fegyverekbe valé befektetés dltaldban megnovekedett parzasi sikert eredményez, de
ugyanakkor vdrhatéan kevésbé hatékony immunitdshoz is vezet a korldtozott erSforrdsok miatt.

Ennek a szaporodds és immunitds kozotti Osszetett kapcsolatnak a részletei viszonylag jol 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 errdl a kapcsolatrdl a gerinctelen allatoknadl,
beleértve a bogarakat is. A temet&bogarakon (Nicrophorus spp., pl. Steiger és mtsai., 2011, 2012) végzett
vizsgédlatokon kiviil més, utédgondozdst mutaté bogarfajok ebbdl a szempontbdl kevésbé vizsgiltak, és
kiiléndsen nem a természetes populacioik.

Ebben a tanulmédnyban az immunkompetencia, a reproduktiv befektetés, a kondicié (testméret),
az ivar, a szezon és a parazitateher kozotti Osszefiiggéseket vizsgdltuk a szaporoddsi id8szak alatt a
him és ndstény nagyfeji csajkékban. Az immunvélaszt az enkapszuldcié mértékének és a hemolimfa
baktériumnovekedés-gatlé (bacterium growth inhibition, BGI) képességének mérésével becsiiltiik. Az
enkapszuldcié indukdlt sejtes és humordlis immunvélaszt is magdban foglal (Nappi és mtsai., 2004;
Rédai és mtsai., 2018; Sideri és mtsai., 2008), mig a BGI képesség az antimikrobidlis kapacitast méri
(Castella és mtsai., 2010; Nakatogawa és mtsai., 2009; Radai és mtsai., 2019; Shia és mtsai., 2009). A
reproduktiv befektetés indikatoraként a reproduktiv szovetek méretét vettiik. Tovabb4, mivel a nagyfejd
csajkékon gyakran figyelhet§ meg kiilonbozé mértékd atkafert6zés (Kiss J., személyes megfigyelés),
figyelembe vettiik a természetes atkafert6zés hatdsat az immunvélaszra és a szaporoddsi befektetésre.

Azt prediktéltuk, hogy (1) ha mind az immunitds, mind a szaporoddsi befektetés kondiciofiiggd, akkor
anagyobb testmérettel és igy feltehetGen nagyobb szomatikus raktarakkal rendelkezd egyedek viszonylag
tobbet tudnak allokélni ezekbe a jellegekre a kisebbekhez képest, és ezért nem szdmitunk e tulajdonsa-
gok kozott trade-offra a nagy egyedeknél. Azt is prediktaltuk, hogy (2) az immunkompetencia mértéke
nagyobb a néstényeknél, mivel a néstények a himekhez képest nagyobb fitnesz nyereségekhez juthatnak,
ha onfenntartdsba fektetnek be, hogy az utédaik szdmadra tdpldlékot tudjanak biztositani. Tovabba feltéte-
leztiik, hogy (3) szezondlis valtozds van mind az immunitdsba, mind a szaporoddsi befektetésekbe vald
allokdcioban: a szaporoddsi idGszak végéhez kozeledve az egyedek magasabb immunkompetencidt mu-
tathatnak, mivel tobbet fektetnek az onfenntartdsba, hogy tiléljenek a kovetkezd szaporodasi idészakig.
Végiil (4) az atkdval erGsen fert6zott egyedeknél azt vartuk, hogy meredekebb negativ kapcsolat lesz az

immunitas-reprodukci6 trade-oftban.

17.2. Modszerek

17.2.1. Egyedek begyiijtése

A bogarakat Debrecenben (1dsd a 3.3.2. szakaszt) gy(jtottiikk 2017-ben. Az elStor méretiik alapjan megkii-
Ionboztettiink nagy (elStorszélesség >13 mm; 10 egyed a szaporoddsi idGszak elején €s 9 egyed a végén)
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és kicsi (elStoszélesség <11 mm; 7 a szaporoddasi idGszak elején és 7 a végén) himeket, és a nagy (elStor-
szélesség 212 mm; 9 a szaporodasi id§szak elején és 12 a végén) és kicsi (elStorszélesség < 11 mm; 9 a
szaporodasi idGszak elején és 8 a végén) ndstényeket. A gydjtés marcius 28. €s 30. kozott (18 ndstény és
17 him; a tovdbbiakban: , korai szaporodasi idGszak™) é€s majus 2. és 10. kozott (20 ndstény €s 16 him; a
tovdbbiakban: ,,késéi szaporodasi idészak”) tortént. Osszesen 71 egyedet gy(ijtottiink be. A begyijtést ko-
vetSen az egyedeket 50 ml-es csovekben tartottuk elkiilonitve, €s 1 6rdn beliil bevittiik a laboratériumba,

ahol az egyedeket az enkapszulaciés valasz méréséig 6 °C-on tartottuk (Ahtiainen és mtsai., 2005).

17.2.2. Enkapszulacios valasz

Az enkapszuliciés képesség mérésére a begydjtés utdn 4-6 drdval a bogarakat érzéstelenitettiik jégen
hitve koriilbeliil 10 percig, amig nem mozogtak aktivan (Xia és mtsai., 2013). A potrohot 70%-o0s (v/v)
etanollal dtitatott vattapamaccsal letoroltiik. Az egyedeket nagyit6 alatt a 9. és 10. sternit kozott megszir-
tuk injekcios tvel (Medicor Neomed, 21G 1 1/4” 0,8 x 30 mm), és egy 3 mm hossz, csiszol6papirral
megdorzsolt, sterilizalt egyszalas damilt (Carp Zoom Picker High Quality Picker Line, 0,14 mm) helyez-
tiink a bogarak testiiregébe. A pontos és konzisztens méret érdekében a damilszdlakat az egyik végiikon
megcsomoztuk és levagtuk egy boncolé mikroszkép alatt. A beiiltetés soran minimalis volt a hemolimfa
vesztés. A beiiltetést kdvetGen a bogarakat egyenként 50 ml-es, nedves szlrSpapirt tartalmazo csovekben
tartottuk. A csoveket nedves talajjal megtoltdtt midanyag edényekbe helyeztiik (hogy elkeriiljiik a boga-
rak kiszdraddsat), és sotétben, szobahdmérsékleten tartottuk. Az implantdtum beiiltetése utdn 12 éraval
ismét érzéstelenitettiik az egyedeket, és a szdlat a csoménal fogva roncsoldsmentesen eltavolitottuk. Az
eltavolitott szdlakat 70%-os (v/v) etanollal toltott Eppendorf-csdvekbe helyeztiik és -20 °C-on taroltuk.
Késdbb minden egyes implantdtumot sztereomikroszkép alatt (Euromex StereoBlue SB.1903, Euromex
Microscopen bv, Arnhem, Hollandia) lefényképeztiink két kiilonbozd irdnybdl egy Euromex CMEX-5
USB kamera segitségével az ImageFocus4 elemz&szoftverrel (2.8 verzié). Mivel az implantdtumok a cso-
mondl meg voltak torve, két ellentétes irdnyban lehetett azokat a tirgylemezre helyezni, igy a két fénykép
kozotti elfordulasi szog kb. 180° volt. Az implantdtumok fényképezését megismételtiik, igy mindegyik
szalrdl négy fénykép késziilt. A képeket az ImageJ szoftverrel (1.50d verzid; Schneider és mtsai., 2012)
elemeztiik. Az enkapszulacids képesség becsléséhez megmértiik az atlagos sziirke értékeket a szal azon
részén, amely a bogdr testiiregében volt, és egy hasonlé méretd hattérteriileten (Euromex fekete-fehér
targykorong, 94 mm), majd kivontuk a két értéket egymdsbol. Az ismételhetdséget a rptR csomag rpt
fliggvényének segitségével szdmitottuk (0.9.21 verzid, Stoffel és mtsai., 2017). Az enkapszuldciés mé-
rések nagymértékben ismételhetSk voltak (R = 0,977, p < 0,001). Ezért az implantitumonkénti négy
mérés atlagértékét haszndltuk az elemzésekben az egyed enkapszulaciés képességének becsléseként.

17.2.3. Hemolimfa mintavétel a baktériumnovekedés-gatlas (BGI) vizsgalathoz

Amikor eltdvolitottuk a bogarak potrohdbdl a szdlat, 10 pl hemolimfat vettiink iivegkapilldris csd
(Hirschmann Laborgerite, ndtrium-heparinizalt minikapilléris, 100 pl) segitségével minden érzésteleni-
tett bogartdl igy, hogy a bogar jobb elsd tibidjat levagtuk és dvatosan megnyomtuk a potrohat (Grégoire
és Goflinet, 1975). A mintdkat 40 pl jégen hitott, foszfattal pufferolt séoldathoz (PBS 10x, pH = 7.,4)
adtuk, és -70 °C-on lefagyasztottuk az elemzésig. A hemolimfa mintavétele utdn a bogarakat 6 °C-on

érzéstelenitve tartottuk a boncoldsig (1dsd aldbb).
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A BGI mérésére a Castella és mtsai. (2010) 4altal leirt médszert alkalmaztuk. A hemolimfa bakté-
riumnovekedés gatldsat gitldsi zona esszével vizsgdltuk steril, szellGztetett elszivéfiilke alatt. Ehhez a
vizsgalathoz Petri-csészékben agarlemezeket készitettiink 10 ml 1%-os agar oldatbdl (1 g bakto-tripton,
1 g NaCl, 0,5 g élesztSkivonat és 1 g agar 100 ml desztillalt vizben), amelyhez koriilbeliil 10° sejt x
ml! Micrococcus luteus-t adtunk mindig ugyanabbdl a tenyészetbsl. Mindegyik lemezre 2-2 ul kétszer
higitott hemolimfamintdt vittiink fel 5 egyedtdl véletlenszerten kivéalasztott helyekre, igy az egyes csészé-
ken 10 gatlasi zonat hoztunk létre. A mintdkat egyenld tdvolsagra helyeztiik el egymastdl. Ezt az eljarast
még kétszer megismételtiik, igy ez egyedenként 3 lemezen 6 gatldsi zonat eredményezett. A lemezeket
30 °C-on 24 6ran 4t inkubdltuk, majd egy nagy felbontdsi kamerdval (Sony Xperia X Compact, 23 MP,
/2.0, 24 mm, 1/2,3 , PDAF) elldtott mobiltelefonnal lefényképeztiik. Ezeken a fényképeken a tiszta z6-
ndk teriilete jelzi a hemolimfa baktériumok novekedését gatld képességét. Ezen gatlasi zonak teriiletét és
a Petri-csészék atmérdjét az Imagel szoftverrel mértiik le. A gatldsi zondk méretét elosztottuk a csésze
méretével, hogy kontrolldljuk a fényképezési tdvolsdgok csekély eltéréseibdl szdrmazé lehetséges elté-
résekre. A gatldsi zonaméret mérések ismételhetGségét az rpt fliggvény segitségével szdmoltuk, ahol a
Petri-csésze azonositojat és az egyedazonositot hasznaltuk random faktorként: a Petri-csésze azonositdja
csak kismértékben volt ismételhetd (R = 0,022, p < 0,001), de az egyedazonosit6 erdsen ismételhetd
volt (R = 0,922, p < 0,001). Vagyis a Petri-csészék tobbé-kevésbé megkiilonboztethetetlenek voltak egy-
madstdl, mert kicsi volt a variancia a Petri-csészék kozott, azonban az ugyanahhoz az egyedhez tartozé
gatlasi zondk nagyon hasonléak voltak. Az elemzések sordan az egyedenkénti hat gatldsi z6na (2-2-2 zéna
a 3 Petri-csészén) méretébdl szamitott dtlagos BGI értékeket hasznaltuk.

17.2.4. A reproduktiv befektetések becslése

A bogarak szaporoddsi befektetését a reproduktiv szovetek kiterjedésével mértiik: a ndstények altal ter-
melt peték teljes méretével €s a himek teljes follikulusz (azaz a herék) méretével. Az egyedek potrohat hat
6raval a hemolimfa mintavétel utan levalasztottuk, és a sterndlis régiénal mikroolléval felvagtuk Euromex
StereoBlue SB.1903 mikroszkop alatt Ringer oldatban (NaCl 7,5 g, KCI 0,35 g, CaCl2 0,2 g; Ephrussi
és Beadle, 1936). A ndstényeknél az Gsszes petét eltavolitottuk a petefészkekbdl, mig a himeknél eltdvo-
litottuk a teljes heréket és szétvalasztottuk follikuluszokka. A petéket és a follikuluszokat ugyanazzal a
mikroszkdéppal és kamerdval fényképeztiik, mint a implantdtum szalakat (lasd fent). A peték és follikulu-
szok Osszteriiletét ImagelJ szoftverrel mértiik. A pixelegységeket mm?-re konvertaltuk milliméterpapirrol
késziilt képek segitségével. A mérések ismételhetGségének tesztelésére véletlenszerlien kivdlasztottunk
10 nGstényt €s 10 himet, és még egyszer Gjramértiik a petéiket és follikuluszaikat. A peték (R > 0,999,
p < 0,001) és a follikuluszok (R > 0,999, p < 0,001) teriiletének mérése nagymértékben ismételhetd

volt.

17.2.5. Atkafert6zottség mérése

Az atkafert6zottség mértékét gy hatdroztuk meg, hogy a szdrnyfeddk eltdvolitdsa utdn sztereomikrosz-

kép alatt megszamoltuk a potrohon 1évS atkdk szamat.

17.2.6. Statisztikai elemzések

A testméret kétszintd faktor (kicsi és nagy, 1dsd fent) volt az elemzésekben. Azért, hogy megsziintessiik

a reproduktiv befektetés és a testméret kategoria kozotti erds korreldciot, valamint azért, hogy a nemek
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kiilonbozd skdldkon mért reproduktiv befektetése dsszehasonlithaté legyen, normalizélt reproduktiv be-
fektetést szamitottunk, igy hogy eldszor normalizéltuk a teljes peteméretet a ndstényeken beliil és a teljes
hereméretet a himeken beliil (azaz mindkét nemnél kivontuk az egyes mérésekbdl az atlagértéket és el-
osztottuk a szérdssal), majd a két méretkategérian beliil megismételtiik a normalizaldst, és ezt a valtozot
haszndltuk fiiggetlen valtozoként az immunkompetencidt magyardzé modelljeinkben. A tovdbbiakban er-
re a magyardzoé valtozéra normalizalt reproduktiv befektetésként hivatkozunk. A nem (ndstény és him) és
a szaporoddsi idGszak (korai és késdi) szintén kétszintd faktorok voltak. Az atkdk szdmdanak ferde elosz-
l4sa miatt normalizalt atkaszdmot szdmoltunk a teljes mintdra az atkaszdm + 1 tizes alapd logaritmusat
véve.

Az egyedek enkapszulacios és BGI képességének vizsgdlatdhoz egy-egy linedris modellkészletet hasz-
naltunk a kovetkez6 magyarazo valtozokkal: (1) testméret, (2) nem, (3) szaporodasi id6szak (4) normali-
zalt atkaszam és (5) normalizalt reproduktiv befektetés, valamint a magyardzé véltozok kozotti minden
mdsod- és harmadrendd interakcié. Majd linedris modellek segitségével vizsgéltuk, hogy az abszolit
reproduktiv befektetést a nGstények (teljes peteméret) és a himek (teljes hereméret) esetében hogyan be-
folyésolta (1) a testméret, (2) a szaporoddsi idGszak, (3) a normalizalt atkaszam, (4) a normalizalt BGI
érték, (5) a normalizalt enkapszuldcids érték és ezek Osszes lehetséges masodrendd interakcidja. Ehhez
a BGI és az enkapszulécios értékeket a teljes mintdra normalizaltuk. Az alacsony mintaszdm miatt ezek-
ben a modellekben harmadrendd interakciokat nem vizsgdltunk. Fontos megjegyezni, hogy az utébbi
elemzésekben fiiggd valtozoként a teljes pete- €s hereméretet hasznaltuk valaszvaltozoként, nem pedig
a normalizalt értékeket. Tovabbd, mivel a testméret és a reproduktiv szovetek mérete dltaldban pozitivan
korreldl, ezért ahhoz, hogy a relativ reproduktiv befektetést vizsgdljuk, a ndstényeknél relativ teljes pe-
teméretet, mig a himeknél relativ teljes hereméretet szamitottunk gy, hogy az értékeket elosztottuk az
elStor szélességével, és megismételtiik az elemzéseket ezeket a véltozokat haszndlva fliggs valtozoként.

Az adatainkat legjobban magyardzé modellek kivalasztdsdhoz modellredukciéit végeztiink p-értékek
alapjan (drop1 fiiggvény). A nem szignifikdns interakcidkat a 6 hatdsok tesztelése eldtt eltdvolitottuk.
Azonban mivel a priori azt vartuk, hogy a & hatdsoknak lehet hatdsa, ezért ezeket megtartottuk a végsd
modellekben a szignifikancidjuktol fiiggetleniil. A végsS modellben a valtozok szignifikancidjit a dropl
fliggvény segitségével teszteltiik. Az emmeans csomag emmeans, pairs és emtrends fiiggvényeit (1.3.0
verzio, Lenth, 2019) hasznéltuk a margindlis 4tlag becslések (EMM) és a hozzdjuk tartoz6 standard hibak

(SE), a tesztstatisztikdk €s a p-értékek kiszdmitdsahoz.

17.3. Eredmények

17.3.1. Enkapszulacio

A végs6 modellben csak a testméretnek volt szignifikdns hatdsa (F g5 = 5,333, p = 0,024, minden
mds p > 0,184 a nemre, a szaporoddsi idGszakra, a normalizélt atkaszdmra és a normalizélt reproduktiv
befektetésre): a nagy egyedek szignifikdnsan nagyobb enkapszulacios képességgel rendelkeztek, mint a
kicsik (17.1. &bra).

17.3.2. Baktériumnovekedés-gatlas

A n&stények BGI értékei szignifikdnsan magasabbak voltak, mint a himekéi (Fy ; = 5,299, p = 0,024,

17.2. dbra). A szaporoddsi id§szak, a normalizélt atkaterhelés és a normalizélt reproduktiv befektetés
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17.1. abra: A testméret és az enkapszulacios valasz 17.2. abra: A néstények és a himek kozotti kiilonb-
kapcsolata a nagyfejli csajkokban. Az enkapszula- ség a hemolimfa baktériumnovekedés-gatlo (BGI)
cios képesség becsiilt marginalis atlagai (EMM) £ kapacitasaban a nagyfej(i csajkokban. A BGI érté-
SE. kek becsiilt marginalis atlagai (EMM) + SE.

kozotti harmadrendd interakcid szintén szignifikdns volt (F ¢; = 9,087, p = 0,004): ha a bogarak er6-
sen atkdkkal fertdzottek voltak, akkor a BGI értékeket befolydsolta a normalizalt reproduktiv befektetés
(17.3. 4bra, 17.1. tdbldzat), és a kapcsolat irdnya valtozott a szaporoddsi idGszak alatt: a korai szaporoda-
si id6szakban a normalizalt reproduktiv befektetés és a BGI kozotti kapcsolat pozitiv volt, mig a késGi
szaporoddsi id&szakban negativ. Ellentétben az enkapszulacidval, a testméretnek csak margindlis hatdsa
volt a BGl-re (F} ; = 3,650, p = 0,061).
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17.3. abra: A normalizalt reproduktiv befektetés és a hemolimfa baktériumnovekedés-
gatlo (BGI) kapacitasa kozotti osszefiiggés (az illesztett linearis modell predikcioi) a
szaporodasi idGszak korai és késdi szakaszaban magas atkafert6zottségli nagyfejii csaj-
kokban (az atkafert6zottség 75%-0s percentilisére becsiilve). Az arnyékolt teriiletek a
+ 1 SE-t jelolik az illesztett linearis modellbdl becsiilve.
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17.. tablazat: Post-hoc 6sszehasonlitasok a szaporodasi idGszak, az atkaterhelés és a
normalizalt reproduktiv befektetés kozotti harmadrend( interakcio hatasarol a nagy-
fejii csajkok baktériumnodvekedés-gatlo (BGI) képességére. A normalizalt reproduktiv
befektetés becsiilt marginalis meredekségét a szaporodasi idészak szintjeire (korai és
késéi), valamint a normalizalt atkaszam 25%, 50% és 75% percentilisére (alacsony, ko-
zepes, magas) adjuk meg. Az eredmények a nem szintjeire atlagolva vannak.

. . Normalizalt Normalizalt
Szaporodasi . . P
o atkaszam reproduktiv befektetés SE ts, p
idészak .
(lg) meredeksége

korai alacsony -0,003 0,004 0,771 0,444
kés6i alacsony 0,000 0,002 0,069 0,946
korai kozepes 0,003 0,002 1,491 0141
késéi kozepes -0,004 0,002 2,212 0,031
korai magas 0,007 0,002 3,234 0,002
késéi magas -0,007 0,003 2,488 0,016

17.3.3. Reproduktiv befektetés

A teljes peteméretre vonatkoz6 modellben a testméret és a szaporoddsi id6szak kozotti interakcid szigni-
fikdns volt (Fy ;7 = 6,189, p = 0,019): a nagy ndstényeknek szignifikdnsan nagyobb volt a teljes pete-
mérete, mint a kicsiknek a korai szaporodasi id6szakban (post-hoc 6sszehasonlitasok, b = —28,96 + 5,65
SE, t,7 = 5,127, p < 0,001, 17.4. dbra), de nem a késGi szaporoddsi idGszakban (b = —11,08 + 4,78 SE,
17 = 2,319, p = 0,119), és a nagy ndstényeknél, de nem a kis ndstényeknél, csokkent a teljes peteméret
a szaporodasi id8szak elSrehaladtdval (nagy ndstények: b = 16,81 + 4,86 SE, t,; = 3,460, p = 0,009;
kis néstények: b = —1,08 = 5,68 SE, 1,7 = 0,190, p = 0,998, 17.4. dbra). Tovabba a szaporodasi idGszak
€s a BGI képesség kozotti interakci is szignifikdns volt (F ,7 = 7,333, p = 0,012): a teljes peteméret
a BGI kapacitdssal n6tt a korai szaporoddsi id6szakban, mig a késG szaporoddsi id§szakban nem volt
szignifikdns kapcsolat a BGI €s a teljes peteméretet kdzott (post-hoc 0sszehasonlitdsok, korai szaporoda-
si id6szak: b = 6,67 £ 2,78 SE, t,; = 2,403, p = 0,023; késSi szaporodasi idGszak: b = —3,00 + 2,21
SE, 1,7 = 1,358, p = 0,186, 17.5. dbra). Sem az enkapszulacids képesség, sem az atkaterhelés nem volt
szignifikdns hatdssal a ndstények reproduktiv befektetésére (enkapszuldcio: Fy ,; = 1,372, p = 0,252;
atkaterhelés: F'y ,; = 0,032, p = 0,860). A relativ nstény reproduktiv befektetés esetében a végss mo-
dellben ugyanazok a valtozok maradtak meg, mint az abszolit ndstény reproduktiv befektetés esetében,
és az eredmények kvalitative is megegyeztek (a részleteket ldsd a 17.2. tdbl4zatban).

A teljes hereméretet a testméret és a szaporoddsi iddszak befolydsolta. A nagyobb himek teljes here-
mérete szignifikdnsan nagyobb volt, mint a kisebbeké (F'; 57 = 53,164, p < 0,001, 17.6a. dbra), €s a teljes
hereméret nagyobb volt a szaporoddsi idSszak elején (F; 57 = 28,367, p < 0,001, 17.6b. dbra). Az atka-
terhelésnek csak margindlis pozitiv hatdsa volt a teljes hereméretre (b = 1,56 £ 0,77 SE, F 57 = 4,103,
p = 0,053). Sem az enkapszulacids, sem a BGI képesség nem volt szignifikdns hatdssal a him reproduktiv
befektetésre (enkapszuldcio: Fy 57 = 0,018, p = 0,893; BGI: Fy 57 = 0,259, p = 0,614). Hasonloképpen a
relativ reproduktiv befektetést befolydsolta a testméret (a nagyobb himeknél nagyobb a relativ hereméret;
Fy 27 = 27,899, p < 0,001) és a szaporodasi idGszak (a relativ hereméret a szaporoddsi idGszak végén Ki-
sebb volt; 'y ,7 = 42,714, p < 0,001), és az atkaterhelésnek nem volt szignifikdns hatdsa (F' ,; = 3,420,
p = 0,075).
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17.4. abra: A testméret és a teljes peteméret kap-
csolata a szaporodasi id6szak korai és késGi id6-
szakaban a nagyfejii csajko ndstényekben. A nés-
tények teljes peteméretére vonatkozd becsiilt
marginalis atlagok (EMM) + SE.
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17.5. abra: A baktériumnoévekedés-gatld (BGI) ké-
pesség normalizalt értékei és a teljes peteméret
kozotti 6sszefliggés (az illesztett linearis model-
lek predikci6i) a korai és a késGi szaporodasi id6-
szakban a nagyfejli csajko ndstényekben. Az ar-
nyékolt teriiletek a *+ 1 SE-t jelolik az illesztett li-
nearis modellbél becsiilve.

17.2. tablazat: Post-hoc 6sszehasonlitasok (a) a testméret és a szaporodasi idészak, vala-
mint (b) a szaporodasi idészak és a normalizalt baktériumnoévekedés-gatlas (BGI) kozotti
interakciok hatasarol a ndstény nagyfejii csajkok relativ reproduktiv befektetésére. (a)
A testméret (kicsi és nagy) és a szaporodasi iddszak (korai és késGi) szintjeire becsiilt
marginalis atlagok (EMM) 6sszehasonlitasa. (b) A normalizalt BGI becsiilt marginalis me-
redeksége a szaporodasi idGszak szintjeire (korai és késdi).

(a)

Kontraszt Becslés  SE t,, p
korai kicsi - korai nagy -2158 0,485 4,452 < 0,001
korai kicsi — késéi kicsi -0,124 0,488 0,254 0,994
korai nagy - késéi nagy 1,449 0,417 3,479 0,009
késdi kicsi — kés6i nagy  -0,584 0,410 1,426 0,495
(b)
Szaporodasi Normalizalt
] p” baktériumnovekedés-gatlas SE t,, p
id6szak .
meredeksege
korai 0,604 0,238 2,538 0,017
késGi -0,273 0,790 1,441 0,61
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17.6. abra: Osszefliggés a teljes hereméret és (a) a testméret és (b) a szaporodasi idészak
kozott a nagyfejii csajko himekben. A himek teljes hereméretének becsiilt marginalis
atlagai (EMM) ¢ SE.

17.4. Diszkusszio

Eredményeink arra utalnak, hogy a nagyfej(i csajkok immunitdsa és szaporoddsa kozott komplex kapcso-
lat van. Azt taldltuk, hogy az enkapszulaciés képesség fiigg a testmérettSl. Nem taldltunk kiilonbséget a
nemek kozott az enkapszulacids valasz tekintetében, de a ndstények magasabb baktériumnovekedés-gatld
(BGI) kapacitdst mutattak, mint a himek. Szezondlis valtozast tapasztaltunk az immunitdsba, illetve repro-
dukcidba valé allokédciéban, azonban ez csak erGs atkaterhelés mellett volt jelentSs: a korai szaporodési
idGszakban a normalizalt reproduktiv befektetés és a BGI képesség pozitiv kapcsolatot mutatott, de a
késdi szaporoddsi idGszakban ez az 0sszefiiggés negativba fordult. A szaporoddsi befektetések esetében
azt talaltuk, hogy mind a himeknél, mind a nSstényeknél pozitiv osszefiiggés mutathatd ki a reproduktiv
befektetés és a testméret kdzott, valamint szezondlis véltozdsokat is taldltunk a reproduktiv befektetésben.
Tovabba a ndstényeknél pozitiv kapcsolat volt a BGI kapacitds és a reproduktiv befektetés kozott a korai
szaporoddsi id6szakban, de nem a késdiben.

Ezek az eredmények azt sugalljdk, hogy mind az enkapszuldcids képesség, mind a reproduktiv befek-
tetés dllapotfiiggs a nagyfejli csajkondl, mivel a nagyobb egyedek nagyobb enkapszulidcios képességet
mutattak €s nagyobb here- vagy petemérettel rendelkeztek. A nagy testméret tobb tdpanyag taroldsara
lehet képes, és jobb kondiciot jelezhet (Berger és mtsai., 2008; Beukeboom, 2018), ami lehet6vé teheti
az egyedek szdmdra a kompromisszumok nélkiili befektetést mind a reprodukciéba mind az immunitdsba
(Blanckenhorn, 2000; Hendry és mtsai., 2001; Roff, 2002). Erdekes médon azonban nem tapasztaltunk
kiilonbséget a kis és nagy egyedek kozott a BGI kapacitas tekintetében. Az enkapszuldcié immunaktivalds
utdn megy végbe, amely sejtes és humordlis folyamatokat is magdban foglal, és a melanizalt sejtlerakddds

£ 9

mértékét a ,,parazitdn” (amit a vizsgdlatunkban a damilszdl szimuldlt) dltaldban ugy értelmezik, mint az
egyed képességét arra, hogy hatékony immunvalaszt tudjon felépiteni (Moret és Schmid-Hempel, 2001;
Sadd és Schmid-Hempel, 2009; Schmid-Hempel, 2003). Ezzel szemben a BGI képesség, ami az antimik-
robidlis kapacitds mutatdja, nagyobb részben a hemolimfdban jelen 1évS antimikrobidlis peptidek (AMP)
és lizozimek révén valdsul meg, és igy a pillanatnyilag rendelkezésre 4116 antimikrobidlis sejtfalbontasi

képességrdl ad informacidt, aminek feltételezhetGen van fenntartési koltsége. Figyelembe véve ezeket a
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kiillonbségeket, valdszintinek tlinik, hogy a jelentSs koltségekkel jaré immunvélasz (azaz az enkapszu-
14cid) felépitése erGsebben fligg az egyed kondiciéjatdl (vagyis esetlinkben a mérettsl, Radai és mtsai.,
2018; Rantala és mtsai., 2003, 2004), mint a bevethetG6 AMP-k és lizozimek fenntartasa.

A predikcionknak megfelelGen azt taldltuk, hogy az antimikrobidlis kapacitds a ndstények felé eltolt.
A nemek kozotti kiilonbségek a méretben, a viselkedésben, a fiziolégidban és az utédokba val¢ teljes be-
fektetésben mind hozzdjarulhatnak az immunkapacitdsbeli kiilonbségekhez (Aisenberg és Peretti, 2011;
Cérdoba-Aguilar és mtsai., 2009b; Cotter és Kilner, 2010; Vincent és Gwynne, 2014). Azt varjuk, hogy az
anem, amelyik tobbet fektet az utédokba, aktivabb és specifikusabb immunvédelemmel rendelkezik, felte-
hetSleg azért, hogy elkeriilje a fert6zéseket, amik jelentGsen csokkentenék a szaporoddsi sikerét (Adamo,
1999; Adamo és mtsai., 2001; Kurtz és mtsai., 2000). Kétsziil§s utdédgondozdssal rendelkezd temetSboga-
rakon végzett vizsgalatok szintén aldtdmasztani latszanak ezt a hipotézist (Boncoraglio és Kilner, 2012;
Jenkins és mtsai., 2000; Smiseth és mtsai., 2005). A nagyfejd csajkéban a ndstény az, aki tobbet fektet az
utddok tiplalékkal vald ellatdsdba, igy az utédok tilélése és fejlédése elsGsorban az anyai gondoskoddstdl
és az anyai tuléléstdl fiigg.

A reproduktiv szovetek mennyisége mindkét nemnél csokkent a szezon sordn, bar a ngstényeknél ez a
csokkenés csak a nagy méretli egyedeknél volt megfigyelhetS. Ez az eredmény a f6ld alatt toltott hosszd
inaktiv id&szakra val¢6 felkésziiléssel magyardzhatd. Mig a kisebb ndstények esetében felmeriil egy ,,best
of abad job” taktika alkalmazdsa igy, hogy ugyanannyi energidt fektetnek a szaporoddsba a szezon végén
is, és igy vallaljak a téli talélés csokkenésének kockdzatat, mivel nem késziilnek fel kell6képpen az inaktiv
idGszakra, ami végiil is nem vdratlan, hiszen valészintleg amugy is kisebb a tilélési esélyilik (Renault és
mtsai., 2003; Renault, 2011).

Azt is kimutattuk, hogy a szaporoddsi befektetés és az antimikrobidlis kapacitds kozotti 0sszefliggés
megvaltozott a szaporodasi idészak sordn. Ez azonban csak az atkdk 4ltal erGsen fert6zott egyedeknél
volt nyilvanvald. Ilyen koriilmények kozott erds pozitiv kapcsolat volt az antimikrobidlis kapacitds és a
reproduktiv befektetés kozott a korai szaporoddsi idGszakban, és negativ kapcsolat a szezon végén. A
korai szezonban a pozitiv kapcsolatot egyrészt okozhatja egy fert6zés utdn felépiil§ és hosszan megma-
radé antimikrobidlis kapacitds (Haine és mtsai., 2008). Tovabba a viszonylag lassabb novekedést vagy a
szaporoddsukhoz tobb erdforrast igényls parazitdk a gazdaszervezetek szaporoddsi teljesitményének csak
késdbbi csokkenését idézhetik eld, ami igy a korai szaporoddsi idGszakban fokozott szaporoddsi befekte-
téssel jarhat egyiitt (Hurd, 2009).

Mivel vizsgalatunkhoz terepen gytjtott egyedeket haszndltunk, nem volt informaciénk az egyedek
kordbbi kérokozé-expozicidjardl vagy latens fertdzéseirdl, ezeknek az immunitdsra gyakorolt esetleges
zavard hatdsairdl és mds olyan jellegekrdl, amelyekre nem kontrolldltunk. Tovabba nem voltak ismereteink
az olyan mds biotikus vagy abiotikus 6koldgiai tényezSkrdl, amelyeknek az egyedek esetlegesen ki voltak
téve a begyijtés eldtt. Mivel az egyedeket egy meglehetSsen elszigetelt populdcidbdl gydjtottiik (lasd a
3.3.2. szakaszt), ezért feltételezhetjiik, hogy a kordbbi immunkihivdsok hasonldan érintették a gydjtott
bogarakat.

A vizsgalatunk kimutatta, hogy az immun- és a reproduktiv jellegek kozotti kapcsolatot tobb tényezs
is alakithatja, tovabb4 ajanlott vizsgélni a tényezSk kozotti interakcidk hatdsait is. Mivel még mindig ke-
veset tudunk a komplex gazda-parazita kdlcsonhatdsokrol, kiilondsen a kétsziilds gondozassal rendelkezd
bogarak esetében, fontos lenne vizsgdlni, hogy a hosszi tdvi parazitafert6zés miatt indukdlt immunitas
hogyan befolydsol mas életmenet jellegeket, és hogyan alakitja ezek kapcsolatat a szaporodasi és ut6d-

gondozdsi befektetésekkel.
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Osszegzés

Az értekezésben az egyik legdiverzebb szocidlis viselkedést, az utédgondozdst befolydsold tényezdket
vizsgaltam két modellrendszeren (széki lile €s kozeli rokon fajok, illetve nagyfejd csajkd). Az itt bemuta-
tott tanulmdanyok tobb jelentSs eredményt hoztak és tovabbi vizsgalatokhoz vezettek.

AzelsG részben az abiotikus kornyezet (h6mérséklet és napsugdrzas) hatdsat vizsgaltam a sziil6k kozot-
ti egyiittmikodésre a kotlds sordn, ami a madarak egyik leggyakoribb utédgondozisi formdja (Deeming,
2002). A 4. fejezetben kimutattuk, hogy a himek és tojok kotlasi viselkedése és a kornyezeti h6mérséklet
kozotti kapcesolat 0sszetett: nemlinedris €s valtozik a nap folyaman. A hdmérséklet a nemekre kiilonb6z8
hatdssal volt, kiilonosen a déli 6rdkban, amikor az emelkedd hdmérséklettel a himek novelték, mig a to-
jOk csokkentették a kotlési idejiiket. Ez fokozottabb kooperdcidhoz vezetett a sziil6k kozott a meleg déli
ordkban, ami segithet a sziil6knek a hdstressz lekiizdésben az extrém meleg kdrnyezetben.

Az 5. fejezet az el6bbi eredményeket két irdnyban vitte tovabb. Egyrészt nem csak megfigyeléssel,
hanem kisérletesen is vizsgéltuk a sziil6k kozotti munkamegosztist. Masrészt egy, a fészek hGmérsék-
leti viszonyait befolydsold, természetes valtozatossdgot mutaté tulajdonsdgot, a fészek drnyékot ad6é no-
vényzettakardsanak hatdsat vizsgaltuk. Mind a megfigyeléses, mind a kisérletes eredmények 6sszhangban
voltak a 4. fejezet eredményeivel: a napsugarzasnak val6 kitettség az egész nap sordn hatdssal volt az utéd-
gondozd viselkedésre, és kiilondsen a déli, meleg érakban novelte a sziil6k kozotti egyiittmikodést. Ez
tovabbi bizonyitékként szolgdl a zord kdrnyezet hipotézisre (Moss és Moore, 2021), azaz arra, hogy az
extrém kornyezet kétsziils gondozasra szelektal.

A 6. fejezetben a sziil6k kozotti egyezkedést vizsgaltuk finom skdldn egy kisérletben, ahol a tojasok
hitésével a sziil6k befektetését céloztuk ndvelni. A kisérletiink harom fontos eredményt adott. Egyrészt
a sz€Kki lile sziil6k valds idSben reagéltak a parjuk megvéltozott befektetésére (,.egyezkedés”, McNamara
és mtsai., 1999), azaz a nemek befektetési szintje nem evoliicids id6ben rogziilt (,,zart ajanlat”, Houston
és Davies, 1985). Masrészt a sziil6k valasza a parjuk megnovekedett befektetésére nem a sajat befekteté-
siik novelése (,,egyezés”) volt, hanem annak csokkentése (,,kompenzaci6”). Harmadrészt a sziil6k védlasza
konzisztens volt mind a manipuldcidk alatt, mind a manipuldcidk utdn. A vizsgélat f6 konkliziéja, hogy
annak ellenére, hogy extrém meleg kornyezetben a sziil6k kooperdlnak (4. és 5. fejezetek), az olyan ese-
tekben, amikor a kornyezet nem veszélyezteti kozvetleniil az embriok tilélését, a tojé és a him befektetése
kozott negativ kapcsolat van, ami szexudlis konfliktusra utal (Arnqvist és Rowe, 2005).

A7.ésa8. fejezetekben a sziil6k kozotti egyiittmikodést multipopuldcids szinten vizsgaltuk. Egyrészt
sz€ki lile és amerikai sz€ki lile populdciokbol gydjtott kotlasi és h6mérséklet adatokkal és feltételezetten
neutrdlis genetikai markerekkel teszteltiik mind a kdrnyezeti, mind a genetikai kiilonbségek hatdsat a két-
szUlGs utédgondozésra. A lilepopuldciok utédgondozé viselkedésében jelentds kiilonbségeket taldltunk,
és a kornyezeti hdmérséklet nagyban befolydsolta a kotldsi viselkedést, azonban a sziilk vdlasza a hGmér-
sékletre a kiilonbozd populacidkban hasonlé volt, ami fenotipusos plaszticitasra utal. Ezzel szemben sem
a genetikai differencidl6dés, sem a populdcidk kozotti foldrajzi tdvolsdgok nem befolydsoltdk a kotldsi

139



18. Osszegzés

viselkedésben tapasztalt kiilonbségeket. Masrészt 12 lilefaj 36 populdcidjabdl szarmazé befogasi adatok-
kal vizsgéltuk az dtlaghdmérséklet és az éven beliili és az évek kozotti hdmérséklet-ingadozdsok hatdsat a
nemek kozotti munkamegosztdsra. Tovabba teszteltiik a klimavaltozas lehetséges hatdsait a sziilGi koope-
riciéra. A 7. fejezet eredményeihez hasonléan, azonban jéval sz€lesebb foldrajzi és taxondmiai skdlén,
azt taldltuk, hogy a kotlasi viselkedés kiilonbozik a populdcidk kozott, és hogy a kornyezeti hdmérsék-
letnek jelentds hatdsa van a kotldsi munkamegosztdsra. Azonban ez a hatds fajokon beliil hasonlé volt,
mivel a populdcids hatdsok az éghajlati hatdsokra vald kontrolldlds utdn csdkkentek. Tovabba nem csak
az atlaghdmérsékletnek, hanem a hdmérséklet évek kozotti sztochasztikus és éven beliili prediktalhat6
ingadozdsdnak is jelentSs hatdsa volt a sziil8i kooperdciéra. Ezek az eredmények azt vetitik el6re, hogy
az utddgondozas mintdzatai a kétsziilGs fajokban az éghajlatvaltozds hatdsdra a kozeljovében meg fognak
véltozni.

Az elsé részben a hdmérséklet, illetve a napsugarzas hatdsat vizsgaltuk a sziilGk kotlasi viselkedésére,
azonban a klimavéltozdssal nemcsak a h6mérséklet, hanem a csapadék eloszlésa is valtozhat (Pendergrass
és mtsai., 2017). Egy vizsgdlatban kimutattuk, hogy szdraz években a széki lile egyedek elsGéves tulélése
csak a tizede a csapadékos években tapasztalhaté tdlélésnek egy trépusi populdciéban (Engel és mtsai.,
2024), aminek a valdszintsithet§ oka az alacsonyabb tapldlékellatottsdg. Bar az adult tdlélés nem kiilon-
bozott a csapadékos és szaraz évek kozott, érdekes lenne vizsgélni, hogy az alacsonyabb tdpldlékdenzitas
befolydsolhatja-e a sziil6k kotl4si viselkedését, mivel ha az egyedeknek tobb idére van sziikségiik a megfe-
lel6 taplalékmennyiség Osszegydjtéséhez, az korldtozhatja a kotlasi idejiiket. Tovabba az éghajlatvéltozas
mellett més antropogén hatdsok is befolydsolhatjdk a sziil6k viselkedését. A széki lilék €s a partimadarak
gyakran olyan helyeken koltenek, amelyeket az ember egyre gyakrabban haszndl mez&gazdasdgi vagy
rekredcids céllal (Weston, 2019). Ezért jelenleg azt vizsgaljuk, hogy az emberi jelenlét hogyan befolyé-
solja a sziil6k természetes napi munkamegosztasi rutinjat, ami befolyasolhatja a kelési sikert, és igy végsé
soron a reproduktiv sikerre is hatdssal lehet.

Az értekezés mdsodik részében a fiokdk kikelése utdni utédgondozasi és utéddezertdldsi viselkedés-
re fokuszaltam. A 9. fejezetben egy terepi adatokra épiil6 demografiai modell segitségével teszteltiik az
elméleti modellek (pl. Kokko és Jennions, 2008; McNamara és mtsai., 2000) azon predikcidjat, hogy a hi-
mek felé eltolt felndttkori ivarardany (ASR) egyiitt jar a himek felé eltolt gondozasi mintdzattal. Egy olyan
populdcidban, ahol a himek tobb fickagondozdst nydjtanak, mint a tojok, a modelliink er6sen himeltolt
ASR-t (6,1-szer tobb him, mint tojo) prediktalt, és az eredmény robusztus volt. Ez az eredmény kvantitativ
egyezést mutat egy djraparosoddsi kisérlet eredményeivel és 6sszhangban van az elméleti modellek pre-
dikcidjaval. Ez a munka késébb egy multipopuldciés vizsgilathoz vezetett (Eberhart-Phillips és mtsai.,
2018), ahol kimutattuk, hogy kozeli rokon lilefajok populdcidiban igen kiilonbdz6 ASR taldlhatd, és hogy
az eltolt ivarardnyd populdcidkban gyakoribb az egysziils gondozas.

A 10. fejezetben egy kordbbi vizsgalatunk (Kosztolanyi és mtsai., 2006) eredményei kapcsan felme-
riilt kérdéseket teszteltiink a sziilk fickaneveld élGhely vélasztdsdval kapcsolatban. Kimutattuk, hogy a
szUl6k a fiokak topartra vezetésével (ahol tobb tapldlék van, mint a szikesen) elényokre tehetnek szert,
mert a parton jobb a fiokdk tdlélése és novekedése. Azonban csak azok a csalddok toltottek tobb idSt
a parton, ahol a tojé nagyobb testmérettel és testtomeggel rendelkezett, feltehetGen a parton tapasztalt
magasabb intraspecifikus kompetici6é miatt. A fidkanevel$ €é16hely véltds hatdssal volt az utédgondozasi
mint4zatokra, mivel a parton a tojok csak id&sebb fiokakorndl dezertdltak (Kosztoldnyi és mtsai., 2006).

Kisérletes munkdkbdl kordbban ismert volt, hogy a széki lile tojok esetében a dezertdlds haszna a gyors

Ujraparosodds lehet (Székely és mtsai., 1999), mig a koltsége az egysziilGs csaladok fidkdinak csokkent
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utédtilélése (Székely és Cuthill, 1999). Azonban a kisérletesen kikényszeritett dezertdlds koltségei és
hasznai kiilonbozhetnek a természetes dezertdldsi stratégidikhoz kapcsolodo koltségektdl és hasznoktdl.
Ezért a 11. fejezetben egy tobbéves, igen részletes adatsor segitségével vizsgaltuk a tojok természetesen
el6forduld dezertdlasdnak a hasznait és koltségeit. Kimutattuk, hogy a kisérletes eredményekhez hason-
I6an a dezertédlds haszna a gyakori Gjrapdrosodds, azonban ellentétben a kisérletes eredményekkel, nem
taldltunk a dezertdldsnak koltségét a fiokdk novekedésében és tilélésében. Ez egy fontos eredmény, mi-
vel azt jelzi, hogy természetes koriilmények kozott a tojok dgy alakitjak dezertdldsi stratégidjukat, hogy
minimalizdljdk a csalddot érint§ koltségeket, mikézben kihaszndljdk az djraparosoddsi lehetGségeket.

A misodik rész utolsé fejezetében (12. fejezet) az utéddezertdlds hormonadlis hétterét vizsgaltuk. Tesz-
teltiik, hogy két fontos, az utédgondozist és a tilélést befolydsolé hormon, a prolaktin és a kortikoszteron
koncentracibja, illetve stresszre adott koncentracidévaltozasa a fiokdk kelésekor Osszefiiggésben van-e az
utédgondozdsi dontésekkel. Specifikusan teszteltiik Angelier és Chastel (2009) hipotézisét, mely szerint a
prolaktin stresszvalaszt a sziil&i befektetés helyettesitd mérGszdmanak lehet tekinteni. Taldltunk ivari kii-
Ionbséget és fikakor hatdst, azonban a tojok dezertdldsi dontése nem volt dsszefiliggésben a hormonszin-
tekkel, illetve azok stresszre adott valtozasaival. Ezek az eredmények arra utalnak, hogy a kelés kdzelében
mért hormonszintek nincsenek 0sszefiiggésben a késébbi dezertdldssal vagy azért, mert a hormonszintek
csak kevéssel a dezertdlds eldtt valtoznak, vagy azért, mert a dezertdldsi viselkedést alternativ ttvonalak
szabdlyozzak a széki 1ilénél.

Korabbi vizsgélataink alapjan a sz€ki lilék reproduktiv dontéseit befolyasolja az egyedek szocidlis kor-
nyezete mind a szaporoddsi idGszak alatt (Kosztoldnyi és mtsai., 2006), mind azon kiviil (McDonald és
mtsai., 2020). Igy az egyedek térbeli eloszldsara varhatéan nem csak az ckolégiai kornyezet (pl. a taplalék
térbeli eloszldsa, hGmérsékletviszonyok), hanem a szocidlis kornyezet (intraspecikifus kompeticio, pérta-
1alas esélye, szocidlis informaciok elérhetGsége) is befolydssal van, ami egy izgalmas 1j kutatdsi irdny.
Jelenleg GPS jeladok segitségével egy rezidens széki lile populdcidban azt vizsgaljuk, hogy az egyedek
mozgdsmintizata az egész év sordn hogyan befolydsolja az egyedek térbeli eloszldsét, és igy a szocidlis
kornyezetiiket, és hogy a szocidlis interakciok milyen hatdssal vannak a reproduktiv dontésekre.

Az értekezés harmadik részében egy Uj rendszerrel kapcsolatos vizsgalatokat mutattam be. A nagyfe-
ju csajko bogarfaj gyakran emlitett példdja a gerincteleneknél dltaldban ritka kétsziilGs utédgondozéasnak,
illetve a két nem kiilonboz4 szerepekre vald specializaléddsdnak (pl. Clutton-Brock, 1991; Wilson, 1971).
Az elsS két részben vizsgdlt madarakkal ellentétben, ahol dltaldban mindkét sziil§ hasonl6 hatékonysdggal
tudja ellatni a gondozési feladatokat, az olyan rendszerekben, ahol a sziil6k kiilonbdz6 szerepekre spe-
cializdlédtak konnyebben kialakulhat a sziil6k kozotti kooperacié (pl. Barta és mtsai., 2014), és igy mds
lehet az abiotikus és szocidlis tényezdk hatdsa a sziilGi egyiittmkddésre. Ezen érvelés mentén kezdtiik
el vizsgdlni a nagyfejd csajkot, azonban az elsd, ezzel a fajjal végzett vizsgalatunk (13. fejezet) meglepd
eredményt adott. Ugyanis az irodalmi adatokkal ellentétben azt taldltuk, hogy a foldfelszini levélgyij-
tést nagyrészt nem a himek, hanem a ndstények végzik. Ennek az ellentmonddsnak az egyik lehetséges
magyardzata az lehet, hogy a sziildi szerepek dinamikusan megvaltozhatnak ebben a fajban.

A 14. fejezetben két szocidlis tényez$ (az ASR és az egyedstirtiség) hatdsat vizsgaltuk a sziil6k vi-
selkedésére €s a szaporoddsi sikerre a nagyfejd csajkoé teljes szaporoddsi idGszakdban féltermészetes ko-
rilmények kozott. Eredményeink aldtdmasztjdk az apasdgbiztositdsi hipotézist (pl. Kokko és Jennions,
2012), mivel a himek kozotti magas intraszexudlis kompeticié mellett (himeltolt ivarardny és/vagy nagy
egyedstirtiség) az egyedek tobbet tartézkodtak a jaratukban, ami a fészkek betolakoddkkal szembeni vé-

delmével, és igy az apasag biztositasaval fiigghet ossze. Es ezzel egyiitt a sziilSi befektetés és az utédszdm
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18. Osszegzés

csokkent magas him intraszexudlis kompeticié mellett, bar az utédszdm esetében a két tényezd (ASR és
egyedstiriség) kozotti interakcid Osszetettebb Osszefiiggést sejtet.

A nagyfejli csajké himek jelentds id6t toltenek fészekSrzéssel a f6ld alatti jarat bejaratanal, és gyako-
riak a verekedések a rezidens és betolakodd himek kozott. Egy kisérletben (15. fejezet) vizsgaltuk a kis
és nagy méretl betolakod6 himek és a rezidens himek kozotti 6sszecsapasok dinamik4jat és kimenetelét.
A predikcioknak megfelelGen azt taldltuk, hogy a rezidensek nyerték az Osszecsapdsok nagy részét és a
nagy méretd betolakodéknak nagyobb esélye volt nyerni, mint a kis méret(i betolakodéknak. Azonban az
Osszecsapdsok idStartamat és az eszkaldcié mértékét nem befolydsolta a betolakod6 mérete, aminek tobb
alternativ magyardzata is lehet.

A nagyfej( csajko egyedek testmérete €s a himek agyarmérete (mandibuldris nydlvany) nagy véltoza-
tossagot mutat. Ez felveti annak a lehet&ségét, hogy a kis és nagy méretd himek eltér§ parzasi taktikat
alkalmaznak: a nagy himek a prekopuldcids (pl. agyarméret), mig a kis himek a posztkopulaciés (pl. he-
reméret, spermium mindsége) jellegekbe fektetnek tobbet. Ezért a 16. fejezetben tanulményoztuk, hogy
van-e him polimorfizmus a nagyfejli csajkéban, és Osszehasonlitottuk a nagy és kis himek agyardnak
hosszat, hereméretét €s spermiumhosszat. Eredményeink az mutattdk, hogy a kis méretti egyedek keve-
sebbet fektettek be a prekopuldcids jellegbe, azonban a posztkopulaciés jellegeknél a kép drnyaltabb volt:
anagy himek heremérete ugyan szignifikdnsan csokkent a szezon sordn, de végig nagyobb volt, mint a kis
himeké (még relativ méretben is) és a spermiumhosszban nem talédltunk kiilonbséget a két csoport kozott.
Ennek az utébbi eredménynek az intenziv spermiumkompeticié lehet a magyarazata.

Az utols6é bemutatott vizsgédlatban (17. fejezet) az immunvélasz és a szaporodasi befektetés kozot-
ti kapcsolatot vizsgdltuk a himekben és a ndstényekben kiilonb6z§ méretkategéridkban. Az el6z6 két
vizsgdlathoz hasonléan itt is kis és nagy méretd egyedeket vizsgdltunk, és az immunvalaszt két médon
(az enkapszuldcié mértéke és a hemolimfa baktériumnovekedés-gatlé képessége) becsiiltiik, mig a repro-
duktiv befektetés indikatoraként a reproduktiv szovetek méretét vettiilk. Eredményeink az immunités és
a szaporoddsi befektetés kozotti komplex kapcsolatokra utalnak. Az enkapszulicids képesség fliggott a
testmérettSl, mig a baktériumnovekedés-gatlo képességben nemi kiilonbséget taldltunk. Tovdbba a szapo-
rodasi befektetés és az immunvalasz kozotti kapcsolat ellenkezd irdnyd volt a szezon elején mint a végén
magas atkafertdzottség esetén. A nemek reproduktiv befektetése véltozott a testmérettel és a szezonnal,
tovdbbd a ndstények befektetése a korai szaporoddsi idGszakban fiiggott a baktériumndvekedés-gatlé ké-
pességiiktol.

A nagyfeji csajkéval végzett eddigi vizsgdlataink fontos 4j eredményeket adtak, de természetesen
szdmos kérdés var megvdlaszolasra. Ezek koziil az egyik legkézenfekvébb kérdés a himek szerepének
tisztdzdsa, hogy részt vesznek-e egydltaldn az utédgondozdsban vagy csak a parérzés a célja a jelenlé-
tilknek a fészeknél. Egy himeltavolitasos kisérletben azt taldltuk, hogy a himek gyakran cseréldnek a
fészeknél (még a kontroll, nem manipulalt fészkeknél is, Kiss és mtsai., 2023). Es az olyan fészkeknél,
ahol rovidebb ideig volt jelen him, tobb olyan koltSkamrét taldltunk, ami nem tartalmazott fejléds utédot.
Ez az eredmény azt sugallja, hogy a himek szerepe valészintileg nem csak a par6rzés, de tovdbbi vizs-
gdlatokra van sziikség a himek pontos szerepének tisztdzdsara. Tovdbba a tapasztalt dinamikus szocidlis
parzési rendszer felveti azt a kérdést, hogy milyen a faj genetikai szaporoddsi rendszere. Ehhez szdmos
mikroszatellita markert fejlesztettiink (R4cz és mtsai., 2015, 2017), de sajnos ezeknek a markereknek a
variabilitdsa, és igy a felbontdsa nem volt elegend§ az egy fészken beliili utédok rokonsdgdnak pontos
meghatarozasdhoz, ezért jobb felbontasi markereket (pl. egypontos nukleotid-polimorfizmusokat, SNP-

ket) kell majd alkalmaznunk a fészken beliili rokonsagi kapcsolatok feltarasdhoz.
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