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Bevezetés

Az utdédgondozas az egyik legvaltozatosabb viselkedés az allatvilagban (Clutton-
Brock 1991, Westneat és Sargent 1996). Kiilonb6z0 lehet a formaja (pl. szoptatas
az emlésoknél vagy kotlas a madaraknal), és a hossza is valtozhat a néhany naptol a
tobb éven at tartd gondozasig. A gondozo6 sziilok neme és szama is nagy
valtozatossagot mutat. Az eml6soknél altalaban csak a ndstény gondoz, mig a
halaknal gyakori a himgondozas, a madarakndl pedig a kétsziilés gondozas az
altalanos (Krebs és Davies 1993, Reynolds et al. 2002). A gerinctelenek korében
ritka az utodgondozas, de tobb taxonban is el6fordul, példaul a szocialis
rovaroknal. Az utédgondozo viselkedés nemcsak nagy rendszertani egységek
kozott kiilonbozhet, hanem populaciok és egyedek kozott is (Westneat és Sargent
1996). Az utddgondozas mintazatanak e valtozatossaga kdlcsonds kapcsolatban
van a parzasi rendszerek nagymérvii valtozatossagaval (Reynolds 1996, Székely et
al. 2000).

jelen utddok felnevelésére forditott idO és energia azonban trade-oftban lehet a
sziil6 jovobeni szaporodasi kilatasaival (a szaporodas koltsége, Williams 1966,
Roff 1992). Ez a koltség nemcsak a sziil6 kisebb tulélése vagy csokkent jovobeni
termékenysége lehet, hanem az adott szaporodasi id6szakban elvesztegetett
ujraparosodas lehetdsége is. A koltségek miatt mindkét sziilének az érmé meg
jobban, ha az utédok gondozasat a masik sziilére hagyna, és forrasait a sajat
tulélésébe vagy jovobeni szaporodasaba fektetné. Ezért konfliktus allhat fenn a két
sziil6 kozott az utddgondozas tekintetében (Trivers 1972, Parker et al. 2002).
Feltehetdleg ez a gondozas hosszarol és mértékérdl fennallo konfliktus vezetett a
sziil6i gondoskodas taxonok kdzott megfigyelhetd nagyfoku valtozatossagahoz
(Balshine et al. 2002).

Az utdédgondozas terén fennallod szexualis konfliktus mértéke fiigg a
gondozas relativ koltségétol és hasznatol. Kétsziilos gondozas és korlatozott
konfliktus varhato, ha a kétsziilos gondozas noveli a taléld utddok szamat, vagy ha
az ujraparosodas lehetdsége mindkét sziilé szamara alacsony (Maynard Smith
1977, Lessells 1999). Tovabba a szexualis konfliktus mértéke fligg attdl is, hogy
mennyire k6z0s a par két tagjanak érdeke a jelenlegi és jovObeni szaporodasok
soran (Lessells 1999). Példaul a paron kiviili megtermékenyitések csokkentik a
him apasagat, és igy csokken a him és a ndstény kozos érdeke a jelenlegi



utodokban, ezért nagyfoka konfliktus varhato. A konfliktus mértéke az olyan
fajoknal a legkisebb, ahol a himek és ndstények jovobeni érdeke azonos (pl. egész
életen at tartd monogamia esetén). A konfliktus feloldasa sokszor a sziilé
csOkkentett befektetése vagy akar az utddok elhagyasa is lehet (Székely et al.
1996, Webb et al. 1999, McNamara et al. 2000).

Ahhoz, hogy meggértsiik, hogy hogyan oldjak fel a himek és a néstények a
koztiik fennallo konfliktust, ismerniink kell a szaporodas kiilénb6z6 aspektusaihoz
tartozo forrasallokacios trade-offokat. Az ilyen trade-offok felderitését célzo
vizsgalatok nagy részét madarakon végezték. A madarak altalaban tobbszor
szaporodnak az életiik soran, és a szaporodasi viselkedésiik négy diszkrét
szakaszra oszthato: udvarlas €s parzas, tojasrakas, kotlas és fiokanevelés. Ezért a
madarak jé alanyok ahhoz, hogy a kiilonboz6 trade-offok hatésait vizsgaljuk mind
egy szaporodas egyes szakaszai, mind pedig a kiilonbdz6 szaporodasok kozott
(Reid et al. 2002). A legtdbb vizsgalat azonban csak a fidkaneveld id6szakra
koncentralt, és a szaporodas ezt megel6z6 szakaszaira ugy tekintettek, hogy azok
kicsi szerepet jatszanak vagy nem jatszanak szerepet a szaporodas koltségében (de
lasd Monaghan et al. 1998).

A kotlas energetikajat vizsgald korai modellek szerint a kotlas alacsony
energiaigényi szakasz a szaporodas mas szakaszaihoz képest. Az (1jabb
vizsgalatok azonban azt mutatjak, hogy a sziilok olykor a kotlas soran is olyan
keményen dolgoznak, mint a fidokanevelés alatt (Tatner és Bryant 1993, Williams
1996). Tovabba a kotlas idoigényes folyamat, ezért a kotld sziilének korlatozott
ideje marad taplalékkeresésre, és igy Onfenntartasra. Egyre nyilvanvalobb, hogy a
tojasrakas és a kotlas alatti befektetések negativan befolyasolhatjak a szaporodas
késobbi szakaszaban vagy szakaszaiban rendelkezésre allo forrasok mennyiségét,
azaz jelentdsen hozzajarulhatnak a szaporodas koltségéhez (Monaghan és Nager
1997, Reid et al. 2002).

A partimadarak (203 faj, Charadriies infraorder a Laroidea kivételével,
Sibley és Ahlquist 1990) kivételesen diverz utddgondozo és parzasi viselkedéssel
rendelkeznek (Oring 1982, Székely és Reynolds 1995, Reynolds és Székely
1997). Példaul kétsziilés, csak him- és csak tojogondozas mind eléfordul egy
genuson beliil. Ez a kivételes valtozatossag rendkiviil alkalmassa teszi ezt a
csoportot az utodgondozassal egyiitt jar6 koltségekkel és hasznokkal kapcsolatos
hipotézisek megfogalmazasara és tesztelésére. Kiilonbozo tényezdknek a
gondozas formajara és hosszara tett hatasa a legjobban olyan fajoknal vizsgalhato,
amelyeknél kiilonb6z6 utédgondozo viselkedési mintazatok fordulnak el6 a fajon



beliil, mivel ezek a fajok feltehetdleg megtartottak a képességiiket, hogy a
kiilonb6z6 dkologiai és szocialis koriilményekre, és ezaltal a kisérleti
manipulaciokra is valaszoljanak (Clutton-Brock 1991, Székely et al. 1996). Egy
ilyen fajt, a széki lilét Charadrius alexandrinus tanulmanyoztam. Ebben a fajban
mind a him, mind a toj6 elhagyhatja (dezertalhatja) a fiokakat roviddel a kelés
utan, és igy egyes csaladokban kétsziil6s, mig masokban csak him- vagy csak
tojogondozas fordul el6 egy populéacion beliil (Lessells 1984, Warriner et al. 1986,
Székely és Lessells 1993, Amat et al. 1999). A széki lilék tovabba igen
alkalmasak terepi kisérletekre (Székely ¢és Cuthill 1999, Amat et al. 2000), ami
miatt ez a faj egy kitliné modellrendszer az utdédgondozasi dontések vizsgalatahoz.
Az értekezésem 6 célkitlizése az utdédgondozas kiilonbozo koltségeinek €s
hasznainak vizsgalata a széki lilénél. Ehhez elsoként attekintem az utdédgondozas
elméleti és empirikus vizsgalatait, majd a széki lile utdédgondozo viselkedésére
koncentralok négy tudomanyos dolgozat bemutatasa soran. Ezekben a
vizsgalatokban mind a kotlasi mind a fiokanevelési viselkedést tanulmanyoztam.
Elsoként egy automatikus adatrogzité rendszert felhasznalva meghataroztam
mindkét nem kotlasanak napi mintazatat. Majd a lilék kotlas alatti napi
tomegvaltozasat tanulmanyoztam tojok tobbszori befogasaval. Egy kisérletben azt
vizsgaltam, hogy miért kotlik mindkét sziilé a széki lile esetében. Végiil a
fidkaneveld viselkedést vizsgaltam, és arra kerestem a valaszt, hogy a fiokaneveld
¢élohely okologiai feltételei befolyasolhatjak-e a sziilok és a fiokaik viselkedését.

Specifikus célkitlizések

Az utédgondozo viselkedés evolucidja

Az utddgondozd viselkedés fobb kérdéseinek megértéséhez egy attekintést
készitettem az utédgondozasrol. Ebben az attekintésben az utdédgondozast az
¢életmenet-evolucio oldalarol kozelitettem meg, €s olyan aktualis kérdéseket
vizsgaltam, mint az utddgondozas egysziilos és jatékelméleti modelljei, a
kétiranyu kapcsolatok az utodgondozas és a parzasi rendszerek kozott, a gondozas
kiilonb6z6 hasznai és koltségei, az apasag hatasa az apai gondozasra és a sziil6i
gondoskodas filogenetikai mintazata.



A széKki lile kotlasi viselkedése

A kotlas napi mintazata

A széki lile kotlasi viselkedését korabban csak a nappali 6rakban vizsgaltak. A
kotlasi viselkedés mintazatanak pontos megallapitasara egy automatikus
adatrdgzitd rendszert (transzponder rendszer) készitettem, hogy adatokat
gyiijthessek a fészkekrdl az egész nap soran.

Tomegvaltozas a kotlas soran

A kotlas koltségének becsléséhez kotlo tojo széki lilék tomegvaltozasat mértem a
nap kiilonbdzo id6pontjaiban. Mivel a tdmeg nagy valtozatossagot mutat a tojok

kozott, a tojok egy csoportjanak tobbszori befogasaval és lemérésével végeztem a
vizsgalatot.

A kétsziilds kotlast fenntartd kényszerek

Miért kotlik mindkét sziil6 a széki lilénél? Egy pareltavolitasi és taplalékadasi
kisérletet végeztem annak vizsgalatara, hogy képes-e egy sziilé egyediil
megbirkozni a kotlas altal timasztott kovetelményekkel. A predikciom az volt,
hogy a kotlasi id6, azaz az id6 azon szézaléka, amikor a tojasokat kotlottak,
csokkenni fog a kisérletesen dezertalt fészkekben, és hogy az egyediil maradt
sziilé tomege is csokkeni fog. Annak, hogy egy sziilé nem tudja egyediil kotlani a
tojasokat, az lehet az egyik f6 oka, hogy a sziilé szamara a taplalkozasra
fennmarado id6 csokken és igy nem képes ujra feltolteni az energiaraktarait
(Erckmann 1983, Oring 1986). Ezért azt is vizsgaltam, hogy a pareltavolitas
hatésa csokkenthetd-e tobblet taplalék adasaval.

A széki lile fidkaneveld viselkedése

A széki lilék kétféle élohelyen nevelik a fidkaikat Dél-Torokorszagban: a toparton
és a szikesen. A topart az egész szaporodasi idészak soran nedves marad, mig a
szikes késo juniusra kiszarad. Befolyasoljak-e az 6koldgiai tényezok valtozasai a
kétféle teriileten a fiokanevel6 viselkedést? Ennek a kérdésnek a
megvalaszolasdhoz vizsgaltam a lilecsaladok mozgasat az él6helyek kozott
valamint a csaladok él6helyvaltasanak lehetséges okait. Tovabba azt is vizsgaltam,
hogy a fiokaneveld ¢l6hely befolyasolhatja-e a sziilok és fiokaik viselkedését.



Mobdszerek

Vizsgalati tertilet

A terepvizsgalatokat a Tuzla-tonal (36° 43' N, 35° 03' E) végeztem Dél-
Torokorszagban, ahol koriilbeliil ezer par széki lile kolt a to kortil (Székely és
Cuthill 1999, Székely et al. 1999). A vegetacio foként sotiird novényekbdl, mint
Artrochnemum fruticosum, Salicornia europaea és Sueda prostrata allt (Uzun et
al. 1995). A vizsgalatokat egy koriilbeliil 200 hektaros teriileten végeztem a td
északi oldalan 1996 ¢és 1999 kozott.

Miért érdekes a széki lilét vizsgalni?

A széki lile egy kisméretii (kb. 40-44 g tdmegli), kozmopolita, foként rovarevd
partimadar (Cramp és Simmons 1983). A feln6tt madarak tollazata kiilonbozo; a
himeknek fekete begycsikja €s fejcsikja van, és a fejtetejiik rozsdabarna, mig a
tojok felso oldala egyszinii fakobarna. A széki lilék a tengerpartok mentén
homokdiinék ko6zott, szikeseken, sdbeparlokon, mig a szarazfoldi teriileteken sos
pusztakon koltenek (Meininger és Székely 1997). Fészekaljuk altalaban harom
tojasbol all. A tojasokat egy kis, a him altal kapart mélyedésbe rakjak, és mindkét
sziild kotlik a tojasokon, amelyek kdriilbeliil 25 napi kotlas utan kelnek ki. A
fiokak fészekhagyok, és sajat maguk taplalkoznak. A tojasok kikelése utan az
egyik sziil6 elhagyhatja a csaladot, azonban a tojok dezertalasa sokkal gyakoribb,
mint a himeké. Az elhagyott (dezertalt) sziil6 egyediil vigyazza a fiokakat a
kireptilésiikig (kb. 28 nap). A fidkakat elhagy¢ sziilé pedig ujraparosodhat és 1j
szaporodasba kezdhet roviddel a dezertalas utan (szekvencialis poligamia).

Kotlasi viselkedés

A sziilok kotlasi viselkedését két modon rogzitettem. Egyrészt egy automatikus
adatr6gzit0 rendszert (transzponder rendszer) készitettem. Ezt a rendszert 1997-
ben hasznaltam a fészken 1év6 sziilok azonositasara és a kotlasi adatok gytijtésére.
A rendszer egy, a sziilok farktollaira ragasztott kisméretli (0,4 g) passziv chipbdl,
egy a fészek ala helyezett antennabol, egy transzponder leolvasobol és egy
kisméretii szamitdgépbdl allt. Egy autdakkumulator biztositotta az dramot a
rendszer szamara. A rendszer minden eleme a fold ala volt rejtve. Tovabba



megfigyeléseket végeztem a sziilok kotlasi viselkedésérdl egy, a fészektdl 45-70
m-re 1év6 leshelyrdl 1997 és 1999 kozott. A viselkedést két-harom oraig
rogzitettem idozitett mintavétellel.

Nappali tomegvaltozas

A t0jok egy csoportjat haromszor fogtuk be a fészkiikon 1999-ben: minden tojot
egyszer reggel, egyszer délben és egyszer délutan. Az egy tojo harom befogasa
kiilonb6z6 napokon tortént, a befogasok sorrendjét pedig randomizaltuk, hogy a
lehet6 legkisebbre csokkentsiik a carry-over hatast.

Pareltavolitési és taplalékadasi kisérlet
Ebben a kisérletben azt teszteltiik, hogy képesek-¢ a sziilok egyediil kotlani a
fészket. A kisérlet négy napig tartott egy fészeknél. Az els6 napon befogtuk,
meggyriiztiik és lemértiik mindkét sziilét. A masodik napon rogzitettiik a sziilok
kotlasi viselkedését. A harmadik napon ujra befogtuk és lemértitk mindkét sziilot,
¢és a manipulalt fészkeknél eltavolitottuk vagy a himet vagy a tojot, mig a kontroll
fészkeknél elengedtiik mindkét sziilét. A negyedik napon rogzitettiik a sziil6 ill.
sziilok kotlasi viselkedését. A viselkedésminta utan a sziildt ill. a sziiloket Gjra
befogtuk ¢s lemértiik, majd az eltavolitott sziilot szabadon engedtiik. A harmadik
napon egy kis talkat helyeztiink minden fészek mellé, és a harmadik és negyedik
napon a tobblet taplalékot kapd csoportba tartozo fészkeknél lisztkukacot
(Tenebrio molitor larva) helyeztiink a talkakba, mig a tébblet taplalékot nem kapd
fészkeknél csak ellendriztiik az iires talkakat.

A liléket csak rovid idore tavolitottuk el, hogy csokkentsiik az egyediil
maradt sziilé koltségeit és a fészek elhagyasanak valoszinliségét. Az azonos sziilé
tobbszori mérése azonban lehetdvé tette, hogy minden madarat 6nmaga
kontrolljaként hasznaljuk és igy noveljiik a meglévo hatasok kimutatasanak
valoszinliségét. A kisérletet 1998-ban €s 1999-ben végeztiik.

Fidkanevel6 viselkedés

1996 és 1999 kozott egyedileg jelolt szilok és fiokaik mozgasat figyeltiik, mig a
fiokak el nem pusztultak vagy el nem érték a 25 napos kort. Minden csaladot
minden masodik napon felkerestiink, és rogzitettiik a gondozo sziilok szamat és
nemét és a fiokaneveld élohely tipusat. A csaladok viselkedését egy-két oraig



rogzitettiik minden negyedik-hatodik napon. A viselkedésmintak soran ugyancsak
rogzitettiik a fickaneveld €l6hely tipusat és minden minta végén megmértiik a
homérsekletet. A lilék denzitasat 1998-ban a viselkedésmintak soran becstiltiik.

Eredmények

Az utodgondozas evolucidja

Az utddgondozast attekintd dolgozatban (Kosztolanyi és Székely 2002a)
korvonalaztuk, hogy miért all fenn konfliktus az utddgondozas terén.
Réamutattunk, hogy az utddgondozas és a parzasi rendszerek kozotti kapcsolat nem
egyiranyl, mint ahogy azt korabban gondoltak, hanem visszacsatolasok
milkddnek kozottiik. Tovabba bemutattunk egy elméleti keretet, amelyen beliil a
parzasi és utodgondoz6 viselkedések kozotti kétiranyt kapcsolatok
tanulmanyozhatok. Példakon keresztiil bemutattuk azokat a f6 tényezoket,
amelyek modosithatjak a gondozéas mértékét. Példaul megnéztiik, hogy az egy
szaporodas soran létrehozott utodok szama, a rendelkezésre allo
taplalékmennyiség vagy az Gjraparosodasi esélyek hogyan befolyasolhatjak a
sziilok gondozasrol hozott dontéseit.

Az utdédgondozast altalaban két elméleti iranybdl kozelitik meg: egyetlen
nemet (a himet vagy a néstényt), illetve a két nem kozti jatékot vizsgalva. Az
egysziilds modellek azt vizsgaljak, hogy a kiilonb6z6 dkologiai és viselkedési
tényezok hogyan befolyasolhatjak az egyed dontését az utddgondozasrol, mig a
jatékelméleti modellek a par masik tagjanak és a populacio tobbi tagjanak a
dontéseire koncentralnak. Részletesen bemutattunk egy egysziilds és egy
jatékelméleti modellt. A modellek tesztelése szamos nehézségbe litkozik, ezért
csak néhany modellt teszteltek terepen vagy laboratériumban. Bemutattuk egy
jatékelméleti modell kisérletes tesztelését, amelyben a szexualisan aktiv himek és
néstények aranyat (operational sex ratio, OSR) és a kétsziilés gondozas egysziilos
gondozassal szembeni hasznat manipulaltak.

Az olyan 0j molekularis genetikai modszerek, mint példaul a DNS
ujjlenyomat-analizis alkalmazasaval sikeriilt kimutatni, hogy a ndstények szocialis
partnere gyakran nem azonos az utdédok genetikai sziildjével, mivel egyes utddok
paron kiviili megtermékenyitésekbol szarmazhatnak (Westneat 2000). A nem
rokon utédok gondozasa elvesztegetett befektetés a megcsalt him nézépontjabol,



ezért védekezniiik kell ez ellen. Ezt vagy a paron kiviili parosodasok
megakadalyozasaval, példaul a par érzésével, vagy a gondozas mértékének az
aktualis apasagnak megfeleld szintre allitasaval lehet elémni. Az apasag és az apai
gondozas mértéke kozotti dsszefiiggést tanulmanyozo vizsgalatok eredményei
ellentmondasosak. Ezek az ellentmondasok azonban egy 1j elméleti modellben
feloldhatok (Houston és McNamara 2002).

A ma €16 fajokban talalhat6 utdédgondozas megértésében sokszor segit, ha
rekonstrualjuk a gondozas evolucios valtozasait (Székely és Reynolds 1995,
Reynolds et al. 2002). Két példa segitségével roviden bemutattuk, hogy hogyan
lehet a modern filogenetikai 6sszehasonlité modszerek segitségével a gondozas
kiilonb6z6 formai kozotti evolucids atmeneteket rekonstrualni, és hogy hogyan
lehet e modszerek segitségével az 6kologiai és életmenet-tényezok utddgondozast
befolyasolo hatasat vizsgalni a kdzelrokon taxonokban.

Kotlasi viselkedés

A széki lile kotlasi viselkedését harom vizsgalatban tanulményoztuk (Kosztolanyi
és Székely 2002b, Szentirmai et al. 2001, Kosztolanyi et al. benyujtva). A
transzponder rendszer pontosan €s megbizhatdéan miikodott a terepi viszonyok
kozott (Kosztolanyi és Székely 2002b). A hibas leolvasasok szama (azaz amikor a
rendszer nem tudta azonositani a fészken iil6 madarat) alacsony volt (a teljes
rogzitett id6 0,2 %-a). Megfigyeléssel és a transzponder rendszerrel egyszerre
gyljtott adatok kozotti korrelacio igen magas volt. Ezért a transzponder rendszer
alkalmas volt a him és tojo széki lilék napi kotlasi ritmusanak megallapitasahoz.

A megfigyelésekkel és a transzponder rendszerrel gytijtott adatok
megmutattak, hogy a tojasokat vagy az egyik vagy a masik sziil6 a nap 89,4 %-
aban (median) kotlotta, azonban a teljes kotlasnak volt szignifikans napi
ingadozasa: a fészket éjszaka, kora reggel és délben kotlottak legintenzivebben. A
nemek kdzotti munkamegosztas jellegzetes napi mintdzatot mutatott: a tojok
foként a nappali kotlasban jatszottak szerepet, mig a himek foként éjszaka tiltek a
fészken. Osszességében a tojok tobb id6t (11,3 h * nap™) toltSttek a fészken a teljes
nap soran, mint a himek (9,4 h * nap™).

Mivel a tojok vallaljak a nappali kotlas nagy részét, azt feltételeztiik, hogy
nincs elég idejiik taplalkozni és igy fenntartani a kondicidjukat. Ezért vizsgaltuk a
t0jo széki lilék kondiciovaltozasat (Szentirmai et al. 2001). A kotlo tojok tomege
valtozott a nap soran: reggelt6l délig 3,4 %-kal (median) csokkent, mig déltl



délutanig 3,7 %-kal. Reggeltdl délutanig a teljes tomegcsokkenés a kezdeti tomeg
8,4 %-a volt. A reggeltdl délig és a reggeltdl délutanig bekdvetkezett
tomegcsokkenés szignifikans volt.

A tojok csokkend tomegének egyik lehetséges értelmezése, hogy a kotlas
koltséges. Miért nem hagyjak el a fészket a tojo széki lilék ahhoz hasonldan,
ahogy ez egy kozelrokon fajnal, a havasi lilénél Eudromias morinellus t6rténik
(Kalas és Byrkjedal 1984)? A kotlas alatti dezertalas elénye kettds lenne: egyrészt
a dezertald sziild megszabadulna a kotlas koltségétol, masrészt a dezertalas utan
rovid id6n beliil ujra parba allhatna és 0j fészkelésbe kezdhetne. Ezért felmeriil az
a kérdés, hogy az egyediil maradt sziil6 képes-e egyediil kotlani és kikelteni a
tojasokat.

Ezt a kérdést egy pareltavolitasi és taplalékadasi kisérletben vizsgaltuk
(Kosztolanyi et al. benyujtva). A parjuk eltdvolitasa utan a himek novelték
kotlasukat. Ez a novekedés azonban nem kompenzalta a parjuk hianyat, ezért a
fészken toltott id6 (48,1 %) alacsonyabb volt a csak himek altal kotlott
fészkekben, mint a kétsziilds kontroll fészkekben (69,1 %). A tojok kotlasi
viselkedését nem befolyasolta a parjuk eltavolitasa, és igy a csak tojok altal kotlott
fészkeknél a kotlasi id6 (45,7 %) ugyancsak alacsonyabb volt, mint a kétsziilos
fészkeknél. Nem talaltunk kiilonbséget a kotlasi viselkedésben a tobblet taplalékot
kapott és nem kapott fészkek kozott: sem a teljes kotlas, sem a him, sem a tojo
kotlasi ideje nem kiilonbozott.

A parjuk eltavolitadsa utan a himek tdmege csokkent, és a tobblet taplalékot
kapott csoportban magasabb volt, mint a taplalékot nem kapott csoportban. A
tojok tomegére azonban sem az eltavolitas, sem a taplalékadas nem volt hatassal.

Fidkanevel0 viselkedés

A sziilok a fiokaikkal mozogtak a topart és a szikes kozott, €s a koltési szezon
elérehaladtaval a csaladok egyre tobb id6t toltdttek a parton (Kosztolanyi et al. in
prep.). Ezt a viselkedést valdsziniileg a parton 1év6 nagyobb taplalékdenzitas
okozza: a fiokak idejiik 15,4 %-aban csippentettek taplalékért a parton, mig a
szikesen csak idejiik 6,2 %-aban. A szaporodasi id6szak soran a rendelkezésre allo
taplalék mennyisége mind a sziilék mind a fiokak szamara csokkent a szikesen,
mig kissé emelkedett a parton. Ahogy a taplalék denzitasa csokkent a szikesen, a
csaladok a part felé mozogtak, és igy a csaladok denzitasa nétt a parton.



Az 6kologiai tényezokben és a csaladok térbeli eloszlasaban bekdvetkezett
valtozasok a viselkedésben is valtozasokhoz vezettek. A lilék nagyobb denzitasa a
parton tobb kiizdelmet eredményezett, mivel a sziiloknek tobbet kellett kiizdeniiik a
szomszédos csaladokkal a taplalkozo teriiletekért. Tovabba, a nagyobb denzitas
hosszabb kétsziilés gondozashoz vezetett a parton, mint a szikesen, mivel a tojok
tovabb maradtak a fiokaikkal, feltehet6leg azért, hogy védjék a fiokakat a
szomszédos csaladoktol.

Konklaziok
Az utdédgondozast attekinté dolgozat f6bb pontjai a kdvetkezok (Kosztolanyi és
Székely 2002a). Az utddgondozas egy komplex jelleg, ezért egymagaban sem
megfigyeléses, sem kisérletes, sem modellezéses, sem filogenetikai vizsgalatok
segitségével nem érthetjilk meg ennek a viselkedésnek az 6sszes aspektusat. Az
utodgondozas megértéséhez olyan Gsszetett vizsgalatokra van sziikségiink,
amelyek ezek koziil a perspektivak koziil tobbet is vizsgalnak. Tovabba az
utdédgondozast egy olyan elméleti keretben kell vizsgalni, amely figyelembe veszi
az utddgondozo6 €s a parzasi viselkedés kozotti kapesolatokat. Az utddgondozast
tanulmanyoz6 vizsgalatok a gondozassal egyiitt jaré hasznokra és koltségekre
fokuszalnak ¢€s altalanosan feltételezik, hogy a gondozasi mintazatokat a jelenlegi
szelekcios hatasok alakitjak ki. A szelekcié csak olyan jellegre tud hatni, amely
oroklodik, azaz rendelkezik additiv genetikai varianciaval. Az utodgondozas
kvantitativ genetikajarol azonban nagyon keveset tudunk, és csak néhany vizsgalat
becsiilte az utddgondozo viselkedés heritabilitasat (Freeman-Gallant és Rothstein
1999, Kolliker és Richner 2001).

Az értekezésem masodik részében bemutatott terepi vizsgalatok tobb uj
eredményt hoztak. Az automatikus adatrogzité rendszer hasznalataval elsdként
irtuk le a kotlas napi mintazatat a széki lilénél a teljes nap soran (Kosztolanyi és
Székely 2002b). Noha ennek a fajnak a kotlasi viselkedését tobb korabbi vizsgalat
is tanulmanyozta (pl. Purdue 1976, Nakazawa 1979, Paton 1995), egyik sem
probalta meghatarozni az éjszakai kotlasi viselkedést. A nemek
munkamegosztasarol teljes 24 oras adatsorra van sziikségiink, hogy felderitsiik a
nemek pontos hozzajarulasat a kotlashoz. A teljes kotlasban talalt napi valtozast a
kornyez6 homérséklet valtozasaval lehet magyarazni, azaz a kotlas akkor
intenzivebb, ha a kdrnyez6 homérséklet til magas vagy tul alacsony (Purdue
1976, Nakazawa 1979). A nemek kiilonboz6 kotlasi mintazatanak két



legval6sziniibb magyarazata a kdvetkezd. Egyrészt az eltérd tollazatbol adédoan a
nemek feltlindsége, és igy a vizualisan keres6 fészekpredatorok esélye a fészek
megtalalasara, kiilonbozo lehet, masrészt a nemek predatorészlelési képessége is
kiilonb6z6 lehet a nap kiilonboz6 idészakaiban. Annak megallapitasara, hogy a
kotlassal egyiitt jar6 hasznok és koltségek az egyes nemek szamara hogyan és
miért valtoznak a nap folyaman, tovabbi kisérletekre van sziikség. Ha ismerjiik
ezeket a hasznokat és koltségeket, akkor meg tudjuk allapitani, hogy a nemek
hogyan oldjak fel a sziildi befektetés soran fennall6 konfliktust a kotlas soran, és
hogy ezek a koltségek és hasznok hogyan alakitjak a kotlas mintazatat.

A tdmegvaltozast tanulmanyoz6 vizsgalatunk fényt deritett arra, hagy a tojok
szamara a kotlas koltséges lehet (Szentirmai et al. 2001). A tomegcsokkenést a
zsirtartalékok kimeriilése és/vagy a parologtatas soran elvesztett viz okozhatja.
Ezen alternativ magyarazatok vizsgalatahoz fiziologiai vizsgalatokra van sziikség.
A zsirtartalékok kimeriilése a reggeli 6rakban lehet jelentds, amikor a kornyezo
homérseklet alacsony, és ezért magasabb metabolikus ratara van sziikség a tojasok
hémérsékletének fenntartasdhoz (Williams 1996). Mig a vizparologtatas a tojasok
hiitéséhez lehet sziikséges magas homérséklet esetén (pl. délben). Tovabba a
tojasok hiitése is vezethet a sziil6 energiafelhasznalasanak novekedéséhez
(Hinsley és Ferns 1994). Ezen elgondolasok alapjan a tomegcsokkenés a
szaporodas koltségének (Roff 1992) jelzdje lehet, azonban nem zarhatjuk ki a
stratégiai tdmegvaltozast sem (Moreno 1989, Witter és Cuthill 1993, Thomas
2000).

Barta et al. (2002) egy érdekes és elgondolkoztatd eredményt mutatott be
nemrég. Egy jatékelméleti modellben kimutattak, hogy a tojok stratégiailag
megvaltoztathatjak a tomegiiket, hogy ezzel visszatartsak a partneriiket a
dezertalastol. Mihelyt a parjuk ugy dontdtt, hogy gondozni fog, a tojok
dezertalhatnak és igy kihasznalhatjak a himek dontését. Kisérletes vizsgalatokra
van sziikség ahhoz, hogy kideritsiik, vajon a kotlo lilék valtoztatjak-e stratégiailag
a kondiciojukat, hogy ezzel tobb gondozasra birjak a parjukat.

A pareltavolitasi és taplalékadasi kisérlet eredményei alapjan az egysziilos
dezertalas koltsége magasabb lehet a kotlas alatt, mint a fiokaneveld idészakban
(Kosztolanyi et al. benyujtva), mivel a fészken t6ltott id6 csokkent az egyik sziild
eltavolitasa utan. Még akkor is, ha az egyediil maradt sziilé képes az embriok
normalis fejlodéséhez sziikséges tartomanyban tartani a tojasok homérsékletét és a
tojasok életképessége sem csokken, az embridk fejlodésének le kell lassulnia az
egysziils fészkeknél. Emiatt a kotlasi id6szak hosszanak ndvekednie kell, ami



azonban noveli a fészekpredacio kockazatat (Webb 1987). Tovabba az egyediil
maradt sziil§ abba is hagyhatja a kotlast, amivel a tojasokat pusztulasra itéli.

A tobblettaplalék azonban nem befolyasolta a prediktalt modon a kotlasi
viselkedést. Ennek lehetséges magyarazata lehet egyrészt, hogy az adott taplalék
nem volt eléggé valtozatos a lilék szamara (Slagsvold és Johansen 1998) vagy
masrészt, hogy nem az energetikai sziikségletek szabalyozzak a kotlasi mintazat
kialakulasat a széki lilénél.

A fidkas csaladok mozgasat tanulmanyozva (Kosztolanyi et al. in prep.)
kimutattuk, hogy a csaladok mozognak az ¢l6helyek kozott, és az €léhelyvaltas
lehetséges magyarazataként a rendelkezésre allo taplalék mennyiségében 1&vo
kiilonbséget javasoltuk. Ez a konkluzié hasonlé ahhoz, mint amit egy észak-
amerikai lilefajnal talaltak, ahol a fiokas sziilok azokat az él6helyeket részesitik
elényben, ahol sok izeltlabu talalhato (Elias et al. 2000). A csaladok mozgasanak
hatasara a lilék denzitasa novekedett a parton, ami pedig befolyasolta a lilék
viselkedését és a kétsziilos gondozas hosszat. Arra azonban még nem tudjuk a
valaszt, hogy miért dontenek egyes csaladok mégis ugy, hogy a kevésbé
profitabilis szikesen maradnak, mig a tobbi csalad a topartra megy.

Osszegezve, megmutattuk, hogy a him és tojo széki lilék kotldsi mintizata
eltérd. Ez a mintazat hasonlit ahhoz, mint amit mas lilefajoknal talaltak: a tojok
nappal kotlanak, mig a himek inkabb éjszaka (Thibault és McNeil 1995, Warnock
¢és Oring 1996, Blanken ¢és Nol 1998). Azt is kimutattuk, hogy a kotlas kdltséges
lehet. Egy kisérlet eredményei azonban azt mutattak, hogy a dezertalas koltsége
magas lehet a kotlas soran. Tovabba kimutattuk, hogy a sziilok a rendelkezésre
allo taplalék alapjan valasztanak a fiokaneveld élohelyek kozott, és hogy az
utdédgondozas mintazatat befolyasolhatjak az élohelyek 6kologiai és szocialis
tényezoi.

Az eredményeim és Kis Janos értekezésében (in prep.) talalhat6 eredmények
célja annak megértése, hogy az utddgondozas hasznai és koltségei hogyan
befolyasoljak a gondozas mintazatat. A kutatocsoportunk folyamatban 1évo, a
széki lilén végzett vizsgalatainak egyik f6 kérdése hogy a partalalasi esély
befolyésolhatja-e az utddgondozas mintazatat. Az eddigi eredményeink azt
mutatjak, hogy igen. Kimutattuk, hogy a tojok gyakrabban hagyjak el a csaladot,
mint a himek (Székely 1994). Ez a mintazat konzisztens azzal, hogy a himek
partalalasi esélye kisebb, mint a tojoké (Székely et al. 1999). A tojok felé eltolt
partalalasi esélyt a tojok felé eltolt keléskori ivararany vagy a nemek kiilonb6zo
tulélése okozhatja. Molekularis ivarmeghatarozas segitségével kimutattuk, hogy a



keléskori ivararany nem kiilonbozik az 1:1 aranytol, azonban a ndstény fidkak
tulélése alacsonyabb a kirepiilésig (Székely et al. in press). Tovabba a késobb kelt
csaladok tobb ndstény fiokat tartalmaznak, és egy korabbi vizsgalatunk kimutatta,
hogy a késobb kelt fiokak tulélése alacsonyabb (Székely és Cuthill 1999). Egy
jelolés-visszafogas modszereket alkalmazo vizsgalat eredményei szerint azonban a
felnéttkori talélés nem kiilonbozik a nemek kozott (Sandercock et al. submitted).
Igy az alacsonyabb fiokakori tulélés és a késon kelt fiokak magas mortalitasa
eredményezheti a himek fel¢ eltolt ivararanyt. Ez pedig megmagyarazza, hogy
miért talalnak gyorsabban part a tojok, és ezaltal, hogy miért dezertalnak
gyakrabban a tojok.

Osszefoglalva, a széki lile egy kitiind modellrendszer az utoédgondozas
kiilonbozo koltségeinek és hasznainak tanulmanyozasara. A vizsgalataim 1j
eredményekhez vezettek mind a kotlasi viselkedés, mind pedig a fiokaneveld
viselkedés soran. Azonban sok tovabbi kérdés maradt megvalaszolatlanul.
Véleményem szerint az utddgondozas legérdekesebb kérdései koz¢ tartozik, hogy
hogyan oldjak fel a nemek a szexualis konfliktust. Mi a gondozo6 és csaladelhagyo
dontések folyamata? Az egyik nem dont el0szor, és a masik csak elszenveddje a
dontésnek, vagy a dontések egy hosszl ,,egyezkedési" folyamat végeredményei?
A két sziil6 gondozasanak a mértéke allando az egyezkedési folyamat utan, vagy
folyamatos vita van a nemek kozott a gondozas mértékérdl? Ezeknek a
kérdéseknek a megvalaszolasahoz mind 1j jatékelméleti modellek kidolgozasara,
mind pedig a modellek predikcioinak terepi tesztelésére van sziikség.
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