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A viselkedés egyedi valtozatossaga

Gyakori jelenség, hogy az éllények egy prob-
lémaét tébbféle mddon oldanak meg. A raga-
dozdk példaul elkertilhetdk rejtdzkodéssel,
menekdiléssel vagy mérgez6 anyagok terme-
lésével, esetleg egy rossziz( préda utanzasa
(mimikri) is elég lehet az életben maradashoz.
Evolcids iddskalan vizsgalddva sok példat
talalhatunk az alternativ problémamegolda-
sokra az allat- és ndvényfajok morfoldgiai,
életmenetbeli vagy viselkedési kiilénbségei-
nek dsszehasonlitdsa soran. Az egyedi élet
iddskalajan hasonlé plaszticitast képvisel a
viselkedés valtozatossaga. Egy populécio kii-
16nb6z0 egyedei, vagy akar ugyanaz az
egyed életének kiilénbzd szakaszaiban méas
és mas viselkedési valaszokat hasznélhat egy
adott probléma megoldaséra (Barta et al.,
2002). A viselkedésnek ez a plaszticitasa teszi
lehetdvé, hogy az egyedek gyorsan alkalmaz-
kodhassanak kdrnyezetiik valtozasaihoz vagy
asajat allapotukban bekdvetkezd valtozasok-
hoz, ésa lehetd leghatékonyabb médon hasz-
naljak ki lehetBségeiket a taplalkozas, a
parvélasztas vagy az utbdgondozas soran.

Aviselkedés egyedi valtozatossaga egyes
esetekben jol elkiilonithetd alternativak
forméjaban nyilvanul meg, amelyeket visel-
kedési stratégidknak is szokas nevezni. Ma-
daraknal példaul két alternativ szaporodasi
stratégia az utbdok gondozasa és az utodok
elhagyasa (Székely et al., 1996). Hasonlo
viselkedési/dontési stratégiakat ismeriink az
allati kommunikécidban (Liker, 2002) és a
csapatos taplalkozasi viselkedésben (Barta,
2002). Fontos megjegyezni, hogy a stratégia
kifejezés a viselkedésbiologiaban nem jelen-
ti annak feltételezését, hogy az egyedek
valamilyen tudatos dontési folyamatban va-
lasztjak ki a szamukra legeldny6sebb visel-
kedési valaszokat. A stratégia pusztan egy
roviditett kifejezése annak, hogy az eltérd
megoldasok egymastol Iényegesen kilon-
b6z dontéseket és viselkedési akciokat fog-
lalnak magukba, amelyeknek egy adott kor-
nyezetben lényegesen kiilénbdzd koltségei
és nyereségei lehetnek.

Mit6l fuigg, hogy az egyed milyen visel-
kedési stratégiat kovet egy adott helyzet-
ben? Abban az esetben, amikor a viselkedési
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dontés kovetkezménye nem fligg tarsak vi-
selkedésétdl, viszonylag egyszer( elméleti
modellek segitségével meghatarozhato,
hogy az adott kdrnyezetben milyen visel-
kedés maximalizalja az egyed szaporodasi
sikerét (Gn. optimalis viselkedés). A helyzet
bonyolultabb akkor, ha az egyed nyeresége
apopulacio tobbi tagjanak viselkedésétol is
fligg. Gyakran alakulnak ki ilyen szituaciok
acsapatos tplalkozas, a parvalasztas és utod-
gondozas soran. Példaul, ha az utddait gon-
dozo him az utddok elhagyasara készil, nem
mindegy szdmara, hogy mit csinal a popula-
ci6 tobbi tagja. Ha mindenki més gondoz,
akkor adezertald him nem talal Gj part, vagyis
jobban teszi, hatovabb gondozza az utddait.
Haviszont a ndstények nagy része szintén a
dezertalas mellet dont, akkor példabeli
himiink nagy eséllyel fog Uj part talalni, igy
érdemes lesz dezertélnia.

Az ilyen jelleg problémék (az tn. evolu-
cids jatszmak) kezelésére fejlesztették ki az
evolucios jatékelméletet. A jatékelméleti
modellekben az egyed viselkedését straté-
gidkkal (viselkedési alternativakkal) repre-
zentaljak, és azt a stratégiat keresik, amit el-
terjedése utdn mar semmilyen mas stratégia
nem szorithat ki a populéciébdl (Un. evold-
ciosan stabil stratégidk, ESS). A jatszméak meg-
oldéasa sorén gyakori, hogy nem egyetlen
stratégia a stabil, hanem a stratégidk egy
bizonyos keveréke. igy ezek a modellek
sokszor jo alapot biztositanak a természetben
fellelhetd egyedi viselkedési variaciok elmeé-
leti vizsgalatara.

A kovetkezdkben bemutatjuk azokat a
vizsgalatainkat, amelyek a viselkedés egyedi
valtozatossaganak megértésére irdnyulnak.
Munkainkban a madarak taplalkozasi és sza-
porodasi viselkedését kutatjuk, és elsdsorban
arra keresstik a valaszt, hogy milyen adaptiv
értéke lehet az egyed szamara egyik vagy
mésik viselkedési alternativa kovetésének
egy adott szociélis vagy 6koldgiai kdrnyezet-
ben. Munkank soran igyeksziink 6tvzni a

gyakran kilon utakon haladé elméleti-mo-
dellezd és empirikus-experimentalis kutatasi
stratégiakat: specifikus modelleket készitiink
aproblémak leiraséra, amelyeket azutan va-
16s bioldgiai rendszerekben igyeksziink
tesztelni.

Keresd és potyazo viselkedés

Aszocidlis élet velejardja, hogy az egyedek
egy része kihasznalhatja masok er&feszité-
seit sajat sikeressegének novelésére. Az
ilyenfajta kihasznalas szembetind modon
jelenik meg a madarak taplalkozo viselke-
désében. A csapatosan taplalkozé magevd
madaraknal gyakori jelenség, hogy az egye-
dek egy része maga keresi a taplalékszeme-
ket rejtd raktarakat, magcsomokat (6k az an.
~keres6k”), mig az egyedek masik része
nem tolti idejét a taplalékfoltok felkutata-
sdval, hanem a mésok altal mér felfedezett
foltokbdl igyekszik taplalkozni (,potya-
z0Kk™). E madarak taplalkozésaban tehéat két
stratégia van jelen, és a potyazo stratégiat
kovetd egyedek megtakarithatjak a taplalék
felkutatdsanak koltségét, ha a kdzeliikben
vannak keresd egyedek.

A csapatos taplalkozés elméleti vizsgalata
megmutatta, hogy e két stratégia stabilan
fennmarad a csapatban, ha a potyazas sikere
negativ frekvenciafliggést mutat: azaz haa
potydz6 egyedek sikeresen taplalkoznak
sok keres® kozott, de sikeriik a keresok tap-
lalkozasi sikere ala csokken, ha szamuk tllsé-
gosan megnd a keresdkéhez képest. Az ed-
digi kisérletek igazoltak ezt az elképzelést
és amodellek tébb més perdikcidjat is. igy a
csapatos taplalkozas néhany altalanos saja-
tosséga jol érthetd a korabbi kutatasok alap-
jan, astratégiak sikerességének ismeretében
példaul prediktalhatd a potydzok egyensulyi
aranya. Joval kevesebbet tudunk azonban
azokrol atényez6krol, amelyek meghatéaroz-
zak, hogy egy adott egyed milyen stratégiat
kovet a csapatban, kilondsen akkor, ha a
csapattagok valamilyen szempontbol kiilon-
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boznek egymastol. Ki fog keresni, és kikbol
lesznek potyazok?

A stratégiavalasztast befolyasolhatja pél-
daul az egyedek kompeticios képességei-
nek kilénbozbsége: a madarcsapatokban
gyakran alakul ki dominancia-hierarchia, és
ahierarchiaban elfoglalt rang ol prediktaljaa
taplalékhoz valé hozzaférést. A probléma
részletes vizsgalatara konstrualt modelliink
azt mutatja, hogy dominancia-hierarchidban
elsdsorban adominans egyedeknek éri meg
a potyazo stratégiat alkalmazni, mivel sza-
mukra jelentds mennyiséga taplalék szerez-
hetd meg a keresok altal talalt forrasokbdl is
(Barta— Giraldeau, 1998). Az, hogy az egye-
dek mennyire specializalédnak egy-egy stra-
tégia hasznalatara, a kompeticids killonbsé-
gek nagysagatol fiigg, azaz attol, hogy két
szomszédos rangu egyed kozott mekkora
az atlagos kiilonbség a versengési képesség-
ben. Ha ezen kilonbség kicsi, a rangnak
nincs hatasa az egyedek stratégiavalaszta-
séra; ezzel szemben nagy kompeticios ki-
I6nbségeknél a dominansok kizarolag po-
tyaznak, mig aszubordinans egyedek kizaré-
lag keresgélnek. K6zepes kompeticios kii-
I6nbségek estében a modell nem prediktal
szigordan elkl6éniild stratégiahasznalatot
(minden egyed hasznalhatja mindkeét tap-
lalékszerzési mddot), azonban a dominan-
cia-rang novekedésével az egyedek gyak-
rabban hasznaljak a potyazo stratégiat.

Egy allapotfiiggd dinamikus modellben
azt vizsgaltuk meg, hogy miként befolyasolja
az egyedek energiatartaléka (kondicidja) a
potyaz6 stratégia hasznalatdnak gyakorisagat
(Barta—Giraldeau, 2000). Az egyed energia-
tartalékainak mértéke varhatdan akkor van
jelentds hatassal az egyed dontésére, ha a
két stratégia révén nem egyforma bizton-
s&ggal szerezhetd meg az életben maradas-
hoz sziikséges taplalék. Egy korabbi modell
azt mutatta, hogy valéban ez a helyzet: a
potyazassal nagyobb eséllyel lehet legalabb
minimalis mennyiség( taplalékhoz jutni,

mint kereséssel, azonban a felvett taplalék
atlagos mennyisége a kereséssel talalt foltok
esetében nagyobb. A dinamikus modell en-
nek megfelel&en azt prediktalja, hogy a rossz
kondiciéban Iévd egyedek nagyobb gyakori-
s&ggal hasznaljak a potyazast, mint a jobb
kondiciéjuak, mivel igy nagyobb eséllyel
szerezhetnek meg legaldbb annyi taplalé-
kot, ami az életben maradashoz minimélisan
sziikséges. Ezzel szemben a j6 kondiciéban
lévok inkdbb keresgélnek, mert elegendd
tartalékkal rendelkeznek az éhenhalas elke-
ruléséhez, és igy képesek ,kivarni” a kere-
séssel varhatéan megszerezhetd nagyobb
mennyiségl taplalékot. A modell emelletta
potyazas gyakorisdganak napszakos véltoza-
séra és a predacios kockazat hatasara is tesz-
telhet® predikcidkat ad.

Mennyire j0l hasznalhatok ezek az elmé-
leti eredmények a taplalkozasi viselkedés
egyedi kuilonbségeinek megértésére? Amo-
dellek predikciéit hazi és mezei verebek
(Passer domesticus, P. montanus) csapatos
taplalkozasanak vizsgalataval teszteljik,
részben szabadon él6 madarakon, részben
pedig laboratériumi csapatokon végzett ki-
sérletek soran. A verebek j0 modellrendszer-
nek bizonyultak a probléma kutatasaban,
mivel teleld csapataikban az egyedek jol
definidlt dominancia-hierarchiét alakitanak ki
(Liker — Barta, 2001), és mindkét stratégia
elég gyakran elfordul a taplalék keresése
sordn ahhoz, hogy a jelenséget hatékonyan
vizsgalhassuk. Eddigi eredményeink azt mu-
tatjak, hogy a legtobb egyed mindkét takti-
kat hasznalja, azonban nagy egyedi valtoza-
tossag van a potyazas gyakorisdgdban. A
dominancia-rang jelentdsen befolyasolja a
stratégiahasznalatot: a dominansok tébbet
potyaznak az alacsonyabb rangUakndl, ésa
potyazas gyakorisaga fokozatosan emelke-
dik az egyedek rangjanak ndvekedésével
(Liker — Barta, 2002). A dominancia-rang, a
kondici6 és a predacids veszély kisérletes
manipulaciojaval jelenleg teszteljiik, hogy a
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verebek mennyire plasztikusan alakitjak
taplalkozasi viselkedésiiket a kdrnyezet és
belsd allapotuk altal szabott feltételekhez.
Szabadon é16 mezei verebekkel végzett ki-
sérleteink eredményei példaul arra utalnak,
hogy a madarak a dinamikus modellben pre-
diktalt médon reagélnak a predacios veszély
megvaltozasara (Barta et al., 2003). Kisérle-
tlinkben a predaciés kockazat ndvelésével
(amenedéket nyjtd bokroktol valo tavol-
s&g ndvekedeésével) a potyazasi gyakorisag
emelkedett. Mivel a nagyobb predéacios ve-
szély csokkentheti a taplalkozasra rendelke-
zésre 4ll6 iddt, az egyedek valdszinlleg meg-
probéljak a biztonsagosabb stratégiat hasz-
nalni: a potyazast valasztjak, amely keve-
sebb, de biztosabb taplalékot jelent a révi-
debb taplalkozasi probalkozasok alatt, mint
arizikdsabb keresgélés.

Szexudlis konfliktus

Anemek evollicids érdeke gyakran kiloénbo-
zik (szexualis konfliktus). A konfliktus szar-
mazhat abbol, hogy a himek és a ndstények
nyeresége eltér a parvalasztasban (pre-zigo-
talis konfliktus), vagy abbdl, hogy az utédok
gondozésa koltséges, és mindkét szUld nyer-
ne, haa masik szul6 fektetne tébbet az utd-
dok gondozéasaba (poszt-zigotalis konflik-
tus). Az utddgondozas csokkenti a taplalko-
zasra fordithat6 id6t, ndvelheti annak koc-
kézatat, hogy asziild aragadozok zsakménya
lesz, valamint csokkentheti annak az esélyét,
hogy az egyed (j partnert talaljon és azzal
Ujabb szaporodéasba kezdjen. Ezért varhatd,
hogy evollcios idoskalan mindkét nem
igyekszik sajat utddgondozasi erdfeszitését
csokkenteni, és az utddok gondozasanak
nagyobb részét vagy egészét a masik nem
egyedeire hagyni. Madaraknal a szexudlis
konfliktus egyik szembetind megnyilvanu-
lasi modja az utddok elhagyésa, amikor az
egyik (ritkdbban mindkeét) szil6 a tojasok
lerakésa vagy a fiokak kikelése utan befejezi
a gondozast, és Uj par szerzésével probal-

kozik (amint azt szamos partimadar teszi),
vagy pedig egyszer(ien abbahagyja a szapo-
rodast (példaul a vadrécék himjei; Székely
etal., 1996). A szexualis konfliktussal kapcso-
latos vizsgalataink soran elsdsorban arra ke-
ressiik a valaszt, hogy milyen 6kologiai té-
nyez6k hatdrozzak meg a nemek gondozasi
stratégiait: mikor gondoznak a himek és
mikor a tojok?

Mivel az egyedek utédgondozési donte-
seinek (gondozas versus dezertalas) koltsé-
ge és nyeresége a partner viselkedésétol is
fligg, a jatékelméleti modellek a szexualis
konfliktus elméleti vizsgalatara is jol hasz-
nalhaték. Szamos modell sziiletett, amely a
nemek dezertald viselkedését az utddgon-
dozés értéke (mennyire noveli az utddok
talélésér?), valamint aszilbk parszerzési esé-
lyének fliggvényében vizsgalta (attekintés:
Székely etal., 1996). Habar e modellek tulsa-
gosan leegyszer(sitett leirasat adjak a problé-
méanak ahhoz, hogy kézvetlenil tesztelhe-
tok legyenek, tovabba specifikus korlatokkal
rendelkeznek, néhany altalanos predikcio
mégis szarmaztathatd belblik. Egyrészt var-
hatd, hogy az a sz(ild fogja gondozni az ut6-
dokat, amelyiknek nagy nyeresége szarma-
zik agondozashol (példaul hatékonyan ké-
pes taplalni vagy védeni a fiokéakat), mig a
kevésbé jol gondozo ivar egyedei inkabb
dezertalnak. Méasrészt, annak a szuildnek éri
meg dezertalni, amelyik kénnyen talal Uj part
ésgyorsan Uj szaporodasba kezdhet. Az utod-
gondozast az llapotfiiggd dinamikus jaték-
elmélet eszkdzeivel vizsgaldo modelliink e
mellett az energiatartalékok fontossagara
hivja fel a figyelmet (Barta et al., 2002): a
modell szerint példaul a tojok energiatar-
talékaik stratégiai szabalyozasaval mani-
pulélhatjak a himek dezertalasi dontéseit. Az
elméleti vizsgalatok fenti predikcioit két ma-
darfaj, aszéki lile (Charadrius alexandrinus)
és a fiiggdcinege (Remiz pendulinus) sza-
porodasi viselkedésének vizsgalataval tesz-
teljik.
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Mindkét madérfaj szaporodasi rendsze-
rének érdekes vonasa az, hogy mind ahimek,
mind pedig a tojok dezertalhatnak a szapo-
rodasi ciklus valamelyik fazisaban. A széki
lilék kis termet(i partimadarak. Ennél a fajnal
mindkét szl részt vesz a kotlasban, azonban
afiokak kikelését kdvetben valamelyik sz{ild
altaldban dezertal: leggyakrabban a him gon-
dozza a fibkékat, ritkdbban eldfordulnak
kétszlilBs vagy tojé gondozasu csaladok is.
A fibkak gondozésa a kelés utan négy-ot
hétig folytatodik, tehat jelentds befektetést
jelentagondoz6 szlld(k) szaméra. A dezer-
talo egyedek egy része (j part keres, és révid
iddn belll Gjabb fészkelésbe kezd. Miért a
tojok dezertalasa gyakoribb ennél a fajnal?
Két kisérletben teszteltiik a modellek predik-
cioit. Az elsd kisérletben a fiokéak kelése utan
véletlenszer@en eltavolitottuk valamelyik
szUl6t a csaladbol, majd a figyeltiik a szildok
utédgondozo viselkedését, és mértiik a
fiokék talélését (Székely — Cuthill, 1999). A
him és tojé gondozta csaladok 6sszehason-
litisa megmutatta, hogy a sz{ildi képességek
kiilénbsége nem magyarazhatja a tojo lilék
gyakori dezertalasat (elsd predikcid): a kisér-
leti csaladokban nem kiilénbdzott az egye-
diil gondozé himek és tojok sziilbi viselke-
dése, ésami kiilbnosen fontos, nem kildnbo-
zo6tt afiokaik thlélése sem. Genetikai marke-
rekkel vizsgaltuk a szUlok és utddaik kozotti
rokonsagot, de tgy tanik, hogy a paron kiv(ili
fertilizacio és intraspecifikus fészekparazi-
tizmus ritka, csupan a csaladok 8 %-aban for-
dul el® (Blomqvist et al., 2002). Egy mésik
kisérletben a parszerzési esély jelentdsegét
teszteltik: kotlas alatt eltavolitottuk néhany
him és nBstény lile parjat, valamint fészekal-
jat, majd mértiik az Uj par szerzéséhez sziik-
séges idot (Székely et al., 1999). A kisérlet
megmutatta, hogy a nemek Gjraparosodasi
idejében jelentds kilonbségek vannak
(masodik predikcid). Mig a tojok altalaban
néhany nap alatt Uj part kaptak, addig a hi-
meknél ez atlagosan tizenkét napig tartott;

atojoknak tehat jelentdsen jobb parszerzési
esélyeik voltak a ,dezertalast” kdvetden,
mint a himeknek. E két kisérlet volt az egyik
els6 olyan vizsgélatsorozat, amelyben a par-
elhagyasi modellek mindkét alapvetd pre-
dikcidjat egy fajon belll tesztelték, és ered-
ményeik egyértelmlen az Ujraparosodasi
esély jelentdségét hangsulyoztak. Jelenleg
vizsgaljuk, hogy a himekhez képest miért
talalnak ennyire kbnnyen Uj part atojo lilék.
A megfigyelések arra utalnak, hogy a leg-
tobb lilepopulécidban a himek aranya na-
gyobb a tojokénal, ami magyarazhatja az
Ujraparosodasi kiilonbségeket. A fiokak mo-
lekularis szexalasan alapul6 eredmények azt
mutatjak, hogy a himtdlstlyos ivararanyt
nem a him fiokdk nagyobb kelési aranya
okozza. A ndstények és himek tulélésének
vizsgalatabol az derdilt ki, hogy amig az 6reg
madarak talélésében nincs a nemek kozott
kilénbség, addig a him fiokak talélési esélye
jobb, minta ndstény fiokake (Székely etal.,
publikalatlan adatok). Egyel®re nem vilagos,
hogy milyen 6koldgiai tényezok feleldsek
az eltérd nem0 fiokak kilonbozo taléléséért.
Tovabbi vizsgalatok sziikségesek ahhoz is,
hogy 6sszehasonlitsuk a him és a tojo lilék
szaporodoképes élettartamat; lehetséges,
hogy az eltolt ivararanyt az okozza, hogy a
himek hosszabb ideig képesek szaporodni,
mint a tojok.

A fiiggbcinegék szaporodési rendszere
még aszéki lilékénél is komplikaltabb. Ennél
afajnal ahim két hetet is eltolt a fészek meg-
épitésével. A szexudlis konfliktus kovetkez-
ményei mar a tojasrakas alatt megmutatkoz-
nak: egyes himek Uj fészek épitésébe kezde-
nek, atojok egy része pedig Uj himek territo-
riumait keresi fel, még miel6tt az elsd fészek-
alj teljes lenne. A tojasrakas befejezése utan
az egyik szUl6 altaldban dezertdl, igy a leg-
tobb fészekaljat csak egy szUld gondozza. A
folyamat azonban nem all meg ezen a pon-
ton: az eddig vizsgalt populéaciok mindegyi-
kében (Ausztria, Magyarorszag, Svédorszag)
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afészekaljak 30 %-at a masodik szl is el-
hagyja, amelyek ezt kbvetben elpusztulnak.
Hogyan maradhat fenn ez a latsz6lag para-
dox szaporodasi rendszer, amelyben mind-
két szUlb jelentBs erdfeszitése (tojasrakas,
fészeképités) vész el a kétsziilds dezertalas
kovetkeztében? A probléma kutatasara indi-
tott terepvizsgalatunk elsd eredményei arra
utalnak, hogy a parszerzési esélyek a cinegék
dezertélasi viselkedését is jelentdsen be-
folyasolhatjak. Ugy tanik, hogy a himek leg-
inkabb a fészkelési iddszak azon részében
dezertalnak, amikor parszerzeésiik leggyor-
sabb, mig a kétszlds dezertalas akkor aleg-
gyakoribb, amikor atojok parszerzési kilatasai
is jok lehetnek (Szentirmai Istvan, Székely
Tamas és Liker Andras, publikalatlan adatok).
A kovetkezd években olyan kisérletsorozat
elvégzését tervezzik, amely pontosabb ké-
pet adhat a parszerzési esély, valamint az
egyedek mas tulajdonsagainak (példaul
kondicid, tollazat, ének bonyolultsaga) szere-
pérdl a fiiggbcinegék parvalasztasi és utdd-
gondozasi déntésében.

Jovobeli kutatési irdnyok

Amadarak taplalkozasi és szaporodasi straté-
giainak kutatasa szamos izgalmas, felderités-
re vard problémat tartogat. Mindkét kutatési
irany esetében fontosnak latjuk folytatni az

egyedi valtozatossag mogott meghtzado alla-
potfiiggd dontések vizsgalatat, amilyen példa-
ulakondicio hatasa a potyazasra (Barta—Giral-
deau, 2000) vagy a dezertalasra (Bartaetal.,
2002). Mivel a taplalkozasi stratégidkat eddig
foleg laboratériumi koriilmények kézott ku-
tattak, fontosnak tartjuk a terepi vizsgalatok
kiterjesztését. Kiilonodsen érdekes lehet a kii-
16nboz0 stratégiat kdvetd egyedek talélési
és szaporodasi sikerének dsszehasonlitasa,
amiteddig egyetlen faj esetében sem vizsgél-
tak természetes kdriilmények kozott. A flig-
g0cinegék szaporodasi rendszerének vizsga-
latdban az 6kologiai tényezdk mellett szeret-
nénk bepillantast nyerni a stratégiak genetikai
héatterébe is, amit laboratériumi kisérletek
segitségével terveziink megvalositani.

Kulcsszavak: viselkedési stratégiak, evolu-
ciésan stabil stratégia, potyazo viselkedés,
szexualis konfliktus, széki lile, fliggcinege,
hazi veréb
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