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A viselkedés egyedi változatossága

Gyakori jelenség, hogy az élõlények egy prob-
lémát többféle módon oldanak meg. A raga-
dozók például elkerülhetõk rejtõzködéssel,
meneküléssel vagy mérgezõ anyagok terme-
lésével, esetleg egy rosszízû préda utánzása
(mimikri) is elég lehet az életben maradáshoz.
Evolúciós idõskálán vizsgálódva sok példát
találhatunk az alternatív problémamegoldá-
sokra az állat- és növényfajok morfológiai,
életmenetbeli vagy viselkedési különbségei-
nek összehasonlítása során. Az egyedi élet
idõskáláján hasonló plaszticitást képvisel a
viselkedés változatossága. Egy populáció kü-
lönbözõ egyedei, vagy akár ugyanaz az
egyed életének különbözõ szakaszaiban más
és más viselkedési válaszokat használhat egy
adott probléma megoldására (Barta et al.,
2002). A viselkedésnek ez a plaszticitása teszi
lehetõvé, hogy az egyedek gyorsan alkalmaz-
kodhassanak környezetük változásaihoz vagy
a saját állapotukban bekövetkezõ változások-
hoz, és a lehetõ leghatékonyabb módon hasz-
nálják ki lehetõségeiket a táplálkozás, a
párválasztás vagy az utódgondozás során.

A viselkedés egyedi változatossága egyes
esetekben jól elkülöníthetõ alternatívák
formájában nyilvánul meg, amelyeket visel-
kedési stratégiáknak is szokás nevezni. Ma-
daraknál például két alternatív szaporodási
stratégia az utódok gondozása és az utódok
elhagyása (Székely et al., 1996). Hasonló
viselkedési/döntési stratégiákat ismerünk az
állati kommunikációban (Liker, 2002) és a
csapatos táplálkozási viselkedésben (Barta,
2002). Fontos megjegyezni, hogy a stratégia
kifejezés a viselkedésbiológiában nem jelen-
ti annak feltételezését, hogy az egyedek
valamilyen tudatos döntési folyamatban vá-
lasztják ki a számukra legelõnyösebb visel-
kedési válaszokat. A stratégia pusztán egy
rövidített kifejezése annak, hogy az eltérõ
megoldások egymástól lényegesen külön-
bözõ döntéseket és viselkedési akciókat fog-
lalnak magukba, amelyeknek egy adott kör-
nyezetben lényegesen különbözõ költségei
és nyereségei lehetnek.

Mitõl függ, hogy az egyed milyen visel-
kedési stratégiát követ egy adott helyzet-
ben? Abban az esetben, amikor a viselkedési
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döntés következménye nem függ társak vi-
selkedésétõl, viszonylag egyszerû elméleti
modellek segítségével meghatározható,
hogy az adott környezetben milyen visel-
kedés maximalizálja az egyed szaporodási
sikerét (ún. optimális viselkedés). A helyzet
bonyolultabb akkor, ha az egyed nyeresége
a populáció többi tagjának viselkedésétõl is
függ. Gyakran alakulnak ki ilyen szituációk
a csapatos táplálkozás, a párválasztás és utód-
gondozás során. Például, ha az utódait gon-
dozó hím az utódok elhagyására készül, nem
mindegy számára, hogy mit csinál a populá-
ció többi tagja. Ha mindenki más gondoz,
akkor a dezertáló hím nem talál új párt, vagyis
jobban teszi, ha tovább gondozza az utódait.
Ha viszont a nõstények nagy része szintén a
dezertálás mellet dönt, akkor példabeli
hímünk nagy eséllyel fog új párt találni, így
érdemes lesz dezertálnia.

Az ilyen jellegû problémák (az ún. evolú-
ciós játszmák) kezelésére fejlesztették ki az
evolúciós játékelméletet. A játékelméleti
modellekben az egyed viselkedését straté-
giákkal (viselkedési alternatívákkal) repre-
zentálják, és azt a stratégiát keresik, amit el-
terjedése után már semmilyen más stratégia
nem szoríthat ki a populációból (ún. evolú-
ciósan stabil stratégiák, ESS). A játszmák meg-
oldása során gyakori, hogy nem egyetlen
stratégia a stabil, hanem a stratégiák egy
bizonyos keveréke. Így ezek a modellek
sokszor jó alapot biztosítanak a természetben
fellelhetõ egyedi viselkedési variációk elmé-
leti vizsgálatára.

A következõkben bemutatjuk azokat a
vizsgálatainkat, amelyek a viselkedés egyedi
változatosságának megértésére irányulnak.
Munkáinkban a madarak táplálkozási és sza-
porodási viselkedését kutatjuk, és elsõsorban
arra keressük a választ, hogy milyen adaptív
értéke lehet az egyed számára egyik vagy
másik viselkedési alternatíva követésének
egy adott szociális vagy ökológiai környezet-
ben. Munkánk során igyekszünk ötvözni a

gyakran külön utakon haladó elméleti-mo-
dellezõ és empirikus-experimentális kutatási
stratégiákat: specifikus modelleket készítünk
a problémák leírására, amelyeket azután va-
lós biológiai rendszerekben igyekszünk
tesztelni.

Keresõ és potyázó viselkedés

A szociális élet velejárója, hogy az egyedek
egy része kihasználhatja mások erõfeszíté-
seit saját sikerességének növelésére. Az
ilyenfajta kihasználás szembetûnõ módon
jelenik meg a madarak táplálkozó viselke-
désében. A csapatosan táplálkozó magevõ
madaraknál gyakori jelenség, hogy az egye-
dek egy része maga keresi a táplálékszeme-
ket rejtõ raktárakat, magcsomókat (õk az ún.
„keresõk”), míg az egyedek másik része
nem tölti idejét a táplálékfoltok felkutatá-
sával, hanem a mások által már felfedezett
foltokból igyekszik táplálkozni („potyá-
zók”). E madarak táplálkozásában tehát két
stratégia van jelen, és a potyázó stratégiát
követõ egyedek megtakaríthatják a táplálék
felkutatásának költségét, ha a közelükben
vannak keresõ egyedek.

A csapatos táplálkozás elméleti vizsgálata
megmutatta, hogy e két stratégia stabilan
fennmarad a csapatban, ha a potyázás sikere
negatív frekvenciafüggést mutat: azaz ha a
potyázó egyedek sikeresen táplálkoznak
sok keresõ között, de sikerük a keresõk táp-
lálkozási sikere alá csökken, ha számuk túlsá-
gosan megnõ a keresõkéhez képest. Az ed-
digi kísérletek igazolták ezt az elképzelést
és a modellek több más perdikcióját is. Így a
csapatos táplálkozás néhány általános sajá-
tossága jól érthetõ a korábbi kutatások alap-
ján, a stratégiák sikerességének ismeretében
például prediktálható a potyázók egyensúlyi
aránya. Jóval kevesebbet tudunk azonban
azokról a tényezõkrõl, amelyek meghatároz-
zák, hogy egy adott egyed milyen stratégiát
követ a csapatban, különösen akkor, ha a
csapattagok valamilyen szempontból külön-
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böznek egymástól. Ki fog keresni, és kikbõl
lesznek potyázók?

A stratégiaválasztást befolyásolhatja pél-
dául az egyedek kompetíciós képességei-
nek különbözõsége: a madárcsapatokban
gyakran alakul ki dominancia-hierarchia, és
a hierarchiában elfoglalt rang jól prediktálja a
táplálékhoz való hozzáférést. A probléma
részletes vizsgálatára konstruált modellünk
azt mutatja, hogy dominancia-hierarchiában
elsõsorban a domináns egyedeknek éri meg
a potyázó stratégiát alkalmazni, mivel szá-
mukra jelentõs mennyiségû táplálék szerez-
hetõ meg a keresõk által talált forrásokból is
(Barta – Giraldeau, 1998). Az, hogy az egye-
dek mennyire specializálódnak egy-egy stra-
tégia használatára, a kompetíciós különbsé-
gek nagyságától függ, azaz attól, hogy két
szomszédos rangú egyed között mekkora
az átlagos különbség a versengési képesség-
ben. Ha ezen különbség kicsi, a rangnak
nincs hatása az egyedek stratégiaválasztá-
sára; ezzel szemben nagy kompetíciós kü-
lönbségeknél a dominánsok kizárólag po-
tyáznak, míg a szubordináns egyedek kizáró-
lag keresgélnek. Közepes kompetíciós kü-
lönbségek estében a modell nem prediktál
szigorúan elkülönülõ stratégiahasználatot
(minden egyed használhatja mindkét táp-
lálékszerzési módot), azonban a dominan-
cia-rang növekedésével az egyedek gyak-
rabban használják a potyázó stratégiát.

Egy állapotfüggõ dinamikus modellben
azt vizsgáltuk meg, hogy miként befolyásolja
az egyedek energiatartaléka (kondíciója) a
potyázó stratégia használatának gyakoriságát
(Barta – Giraldeau, 2000). Az egyed energia-
tartalékainak mértéke várhatóan akkor van
jelentõs hatással az egyed döntésére, ha a
két stratégia révén nem egyforma bizton-
sággal szerezhetõ meg az életben maradás-
hoz szükséges táplálék. Egy korábbi modell
azt mutatta, hogy valóban ez a helyzet: a
potyázással nagyobb eséllyel lehet legalább
minimális mennyiségû táplálékhoz jutni,

mint kereséssel, azonban a felvett táplálék
átlagos mennyisége a kereséssel talált foltok
esetében nagyobb. A dinamikus modell en-
nek megfelelõen azt prediktálja, hogy a rossz
kondícióban lévõ egyedek nagyobb gyakori-
sággal használják a potyázást, mint a jobb
kondíciójúak, mivel így nagyobb eséllyel
szerezhetnek meg legalább annyi táplálé-
kot, ami az életben maradáshoz minimálisan
szükséges. Ezzel szemben a jó kondícióban
lévõk inkább keresgélnek, mert elegendõ
tartalékkal rendelkeznek az éhenhalás elke-
rüléséhez, és így képesek „kivárni” a kere-
séssel várhatóan megszerezhetõ nagyobb
mennyiségû táplálékot. A modell emellett a
potyázás gyakoriságának napszakos változá-
sára és a predációs kockázat hatására is tesz-
telhetõ predikciókat ad.

Mennyire jól használhatók ezek az elmé-
leti eredmények a táplálkozási viselkedés
egyedi különbségeinek megértésére? A mo-
dellek predikcióit házi és mezei verebek
(Passer domesticus, P. montanus) csapatos
táplálkozásának vizsgálatával teszteljük,
részben szabadon élõ madarakon, részben
pedig laboratóriumi csapatokon végzett kí-
sérletek során. A verebek jó modellrendszer-
nek bizonyultak a probléma kutatásában,
mivel telelõ csapataikban az egyedek jól
definiált dominancia-hierarchiát alakítanak ki
(Liker – Barta, 2001), és mindkét stratégia
elég gyakran elõfordul a táplálék keresése
során ahhoz, hogy a jelenséget hatékonyan
vizsgálhassuk. Eddigi eredményeink azt mu-
tatják, hogy a legtöbb egyed mindkét takti-
kát használja, azonban nagy egyedi változa-
tosság van a potyázás gyakoriságában. A
dominancia-rang jelentõsen befolyásolja a
stratégiahasználatot: a dominánsok többet
potyáznak az alacsonyabb rangúaknál, és a
potyázás gyakorisága fokozatosan emelke-
dik az egyedek rangjának növekedésével
(Liker – Barta, 2002). A dominancia-rang, a
kondíció és a predációs veszély kísérletes
manipulációjával jelenleg teszteljük, hogy a
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verebek mennyire plasztikusan alakítják
táplálkozási viselkedésüket a környezet és
belsõ állapotuk által szabott feltételekhez.
Szabadon élõ mezei verebekkel végzett kí-
sérleteink eredményei például arra utalnak,
hogy a madarak a dinamikus modellben pre-
diktált módon reagálnak a predációs veszély
megváltozására (Barta et al., 2003). Kísérle-
tünkben a predációs kockázat növelésével
(a menedéket nyújtó bokroktól való távol-
ság növekedésével) a potyázási gyakoriság
emelkedett. Mivel a nagyobb predációs ve-
szély csökkentheti a táplálkozásra rendelke-
zésre álló idõt, az egyedek valószínûleg meg-
próbálják a biztonságosabb stratégiát hasz-
nálni: a potyázást választják, amely keve-
sebb, de biztosabb táplálékot jelent a rövi-
debb táplálkozási próbálkozások alatt, mint
a rizikósabb keresgélés.

Szexuális konfliktus

A nemek evolúciós érdeke gyakran különbö-
zik (szexuális konfliktus). A konfliktus szár-
mazhat abból, hogy a hímek és a nõstények
nyeresége eltér a párválasztásban (pre-zigo-
tális konfliktus), vagy abból, hogy az utódok
gondozása költséges, és mindkét szülõ nyer-
ne, ha a másik szülõ fektetne többet az utó-
dok gondozásába (poszt-zigotális konflik-
tus). Az utódgondozás csökkenti a táplálko-
zásra fordítható idõt, növelheti annak koc-
kázatát, hogy a szülõ a ragadozók zsákmánya
lesz, valamint csökkentheti annak az esélyét,
hogy az egyed új partnert találjon és azzal
újabb szaporodásba kezdjen. Ezért várható,
hogy evolúciós idõskálán mindkét nem
igyekszik saját utódgondozási erõfeszítését
csökkenteni, és az utódok gondozásának
nagyobb részét vagy egészét a másik nem
egyedeire hagyni. Madaraknál a szexuális
konfliktus egyik szembetûnõ megnyilvánu-
lási módja az utódok elhagyása, amikor az
egyik (ritkábban mindkét) szülõ a tojások
lerakása vagy a fiókák kikelése után befejezi
a gondozást, és új pár szerzésével próbál-

kozik (amint azt számos partimadár teszi),
vagy pedig egyszerûen abbahagyja a szapo-
rodást (például a vadrécék hímjei; Székely
et al., 1996). A szexuális konfliktussal kapcso-
latos vizsgálataink során elsõsorban arra ke-
ressük a választ, hogy milyen ökológiai té-
nyezõk határozzák meg a nemek gondozási
stratégiáit: mikor gondoznak a hímek és
mikor a tojók?

Mivel az egyedek utódgondozási dönté-
seinek (gondozás versus dezertálás) költsé-
ge és nyeresége a partner viselkedésétõl is
függ, a játékelméleti modellek a szexuális
konfliktus elméleti vizsgálatára is jól hasz-
nálhatók. Számos modell született, amely a
nemek dezertáló viselkedését az utódgon-
dozás értéke (mennyire növeli az utódok
túlélését?), valamint a szülõk párszerzési esé-
lyének függvényében vizsgálta (áttekintés:
Székely et al., 1996). Habár e modellek túlsá-
gosan leegyszerûsített leírását adják a problé-
mának ahhoz, hogy közvetlenül tesztelhe-
tõk legyenek, továbbá specifikus korlátokkal
rendelkeznek, néhány általános predikció
mégis származtatható belõlük. Egyrészt vár-
ható, hogy az a szülõ fogja gondozni az utó-
dokat, amelyiknek nagy nyeresége szárma-
zik a gondozásból (például hatékonyan ké-
pes táplálni vagy védeni a fiókákat), míg a
kevésbé jól gondozó ivar egyedei inkább
dezertálnak. Másrészt, annak a szülõnek éri
meg dezertálni, amelyik könnyen talál új párt
és gyorsan új szaporodásba kezdhet. Az utód-
gondozást az állapotfüggõ dinamikus játék-
elmélet eszközeivel vizsgáló modellünk e
mellett az energiatartalékok fontosságára
hívja fel a figyelmet (Barta et al., 2002): a
modell szerint például a tojók energiatar-
talékaik stratégiai szabályozásával mani-
pulálhatják a hímek dezertálási döntéseit. Az
elméleti vizsgálatok fenti predikcióit két ma-
dárfaj, a széki lile (Charadrius alexandrinus)
és a függõcinege (Remiz pendulinus) sza-
porodási viselkedésének vizsgálatával tesz-
teljük.
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Mindkét madárfaj szaporodási rendsze-
rének érdekes vonása az, hogy mind a hímek,
mind pedig a tojók dezertálhatnak a szapo-
rodási ciklus valamelyik fázisában. A széki
lilék kis termetû partimadarak. Ennél a fajnál
mindkét szülõ részt vesz a kotlásban, azonban
a fiókák kikelését követõen valamelyik szülõ
általában dezertál: leggyakrabban a hím gon-
dozza a fiókákat, ritkábban elõfordulnak
kétszülõs vagy tojó gondozású családok is.
A fiókák gondozása a kelés után négy-öt
hétig folytatódik, tehát jelentõs befektetést
jelent a gondozó szülõ(k) számára. A dezer-
táló egyedek egy része új párt keres, és rövid
idõn belül újabb fészkelésbe kezd. Miért a
tojók dezertálása gyakoribb ennél a fajnál?
Két kísérletben teszteltük a modellek predik-
cióit. Az elsõ kísérletben a fiókák kelése után
véletlenszerûen eltávolítottuk valamelyik
szülõt a családból, majd a figyeltük a szülõk
utódgondozó viselkedését, és mértük a
fiókák túlélését (Székely – Cuthill, 1999). A
hím és tojó gondozta családok összehason-
lítása megmutatta, hogy a szülõi képességek
különbsége nem magyarázhatja a tojó lilék
gyakori dezertálását (elsõ predikció): a kísér-
leti családokban nem különbözött az egye-
dül gondozó hímek és tojók szülõi viselke-
dése, és ami különösen fontos, nem különbö-
zött a fiókáik túlélése sem. Genetikai marke-
rekkel vizsgáltuk a szülõk és utódaik közötti
rokonságot, de úgy tûnik, hogy a páron kívüli
fertilizáció és intraspecifikus fészekparazi-
tizmus ritka, csupán a családok 8 %-ában for-
dul elõ (Blomqvist et al., 2002). Egy másik
kísérletben a párszerzési esély jelentõségét
teszteltük: kotlás alatt eltávolítottuk néhány
hím és nõstény lile párját, valamint fészekal-
ját, majd mértük az új pár szerzéséhez szük-
séges idõt (Székely et al., 1999). A kísérlet
megmutatta, hogy a nemek újrapárosodási
idejében jelentõs különbségek vannak
(második predikció). Míg a tojók általában
néhány nap alatt új párt kaptak, addig a hí-
meknél ez átlagosan tizenkét napig tartott;

a tojóknak tehát jelentõsen jobb párszerzési
esélyeik voltak a „dezertálást” követõen,
mint a hímeknek. E két kísérlet volt az egyik
elsõ olyan vizsgálatsorozat, amelyben a pár-
elhagyási modellek mindkét alapvetõ pre-
dikcióját egy fajon belül tesztelték, és ered-
ményeik egyértelmûen az újrapárosodási
esély jelentõségét hangsúlyozták. Jelenleg
vizsgáljuk, hogy a hímekhez képest miért
találnak ennyire könnyen új párt a tojó lilék.
A megfigyelések arra utalnak, hogy a leg-
több lilepopulációban a hímek aránya na-
gyobb a tojókénál, ami magyarázhatja az
újrapárosodási különbségeket. A fiókák mo-
lekuláris szexálásán alapuló eredmények azt
mutatják, hogy a hímtúlsúlyos ivararányt
nem a hím fiókák nagyobb kelési aránya
okozza. A nõstények és hímek túlélésének
vizsgálatából az derült ki, hogy amíg az öreg
madarak túlélésében nincs a nemek között
különbség, addig a hím fiókák túlélési esélye
jobb, mint a nõstény fiókáké (Székely et al.,
publikálatlan adatok). Egyelõre nem világos,
hogy milyen ökológiai tényezõk felelõsek
az eltérõ nemû fiókák különbözõ túléléséért.
További vizsgálatok szükségesek ahhoz is,
hogy összehasonlítsuk a hím és a tojó lilék
szaporodóképes élettartamát: lehetséges,
hogy az eltolt ivararányt az okozza, hogy a
hímek hosszabb ideig képesek szaporodni,
mint a tojók.

A függõcinegék szaporodási rendszere
még a széki lilékénél is komplikáltabb. Ennél
a fajnál a hím két hetet is eltölt a fészek meg-
építésével. A szexuális konfliktus következ-
ményei már a tojásrakás alatt megmutatkoz-
nak: egyes hímek új fészek építésébe kezde-
nek, a tojók egy része pedig új hímek territó-
riumait keresi fel, még mielõtt az elsõ fészek-
alj teljes lenne. A tojásrakás befejezése után
az egyik szülõ általában dezertál, így a leg-
több fészekaljat csak egy szülõ gondozza. A
folyamat azonban nem áll meg ezen a pon-
ton: az eddig vizsgált populációk mindegyi-
kében (Ausztria, Magyarország, Svédország)
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a fészekaljak 30 %-át a második szülõ is el-
hagyja, amelyek ezt követõen elpusztulnak.
Hogyan maradhat fenn ez a látszólag para-
dox szaporodási rendszer, amelyben mind-
két szülõ jelentõs erõfeszítése (tojásrakás,
fészeképítés) vész el a kétszülõs dezertálás
következtében? A probléma kutatására indí-
tott terepvizsgálatunk elsõ eredményei arra
utalnak, hogy a párszerzési esélyek a cinegék
dezertálási viselkedését is jelentõsen be-
folyásolhatják. Úgy tûnik, hogy a hímek leg-
inkább a fészkelési idõszak azon részében
dezertálnak, amikor párszerzésük leggyor-
sabb, míg a kétszülõs dezertálás akkor a leg-
gyakoribb, amikor a tojók párszerzési kilátásai
is jók lehetnek (Szentirmai István, Székely
Tamás és Liker András, publikálatlan adatok).
A következõ években olyan kísérletsorozat
elvégzését tervezzük, amely pontosabb ké-
pet adhat a párszerzési esély, valamint az
egyedek más tulajdonságainak (például
kondíció, tollazat, ének bonyolultsága) szere-
pérõl a függõcinegék párválasztási és utód-
gondozási döntésében.

Jövõbeli kutatási irányok

A madarak táplálkozási és szaporodási straté-
giáinak kutatása számos izgalmas, felderítés-
re váró problémát tartogat. Mindkét kutatási
irány esetében fontosnak látjuk folytatni az

egyedi változatosság mögött meghúzódó álla-
potfüggõ döntések vizsgálatát, amilyen példá-
ul a kondíció hatása a potyázásra (Barta – Giral-
deau, 2000) vagy a dezertálásra (Barta et al.,
2002). Mivel a táplálkozási stratégiákat eddig
fõleg laboratóriumi körülmények között ku-
tatták, fontosnak tartjuk a terepi vizsgálatok
kiterjesztését. Különösen érdekes lehet a kü-
lönbözõ stratégiát követõ egyedek túlélési
és szaporodási sikerének összehasonlítása,
amit eddig egyetlen faj esetében sem vizsgál-
tak természetes körülmények között. A füg-
gõcinegék szaporodási rendszerének vizsgá-
latában az ökológiai tényezõk mellett szeret-
nénk bepillantást nyerni a stratégiák genetikai
hátterébe is, amit laboratóriumi kísérletek
segítségével tervezünk megvalósítani.

Kulcsszavak: viselkedési stratégiák, evolú-
ciósan stabil stratégia, potyázó viselkedés,
szexuális konfliktus, széki lile, függõcinege,
házi veréb
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