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Bevezetés 5

1 Bevezetés

A kollektiv viselkedést mutato rendszerek tanulmanyozasa segit megérteni, hogy
kiilonboz6 bioldgiai rendszerekben hogyan jon 1étre egy Osszetett tulajdonsadgokkal
rendelkez6 mitkodési egység, az 6t alkotd egyszerlibb alkotoelemek kdlcsonhatasainak
kovetkeztében. Példaként gondolhatunk a minket alkot6 sejtekre, amelyek egyiittes
miikodése révén jon l1étre a biologiai szovet vagy egy hangyabolyra, amely komplex
feladatok ellatasat is el tudja végezni anélkiil, hogy az egyedei fejlett kognitiv
képességekkel rendelkeznének. Ezen rendszerek 6 jellemzdje, hogy a kdlcsonhatasok
meghatarozo6 jelentdséggel birnak és a csoport viselkedése 1ényegesen eltér attol, ahogy
csoport alkotdi kiilon-kiilon viselkednének. A kollektiv viselkedés egyik specialis
formé4ja a kollektiv mozgas, amikor a csoportot alkot6 elemek sajat energia raktaruknak
koszonhetden folyamatosan mozgésban vannak. Tipikus példa erre, a természetben
sz¢leskorlien megfigyelhetd viselkedésformara, a nagy allat csapatok, rajok mozgéasa

vagy épp az embriondlis vagy rakos sejtcsoportok migraciodja.

Az alkotoelemek Osszetettségében, méretében igen kiillonb6z6 rendszerekben a
makromolekuldktol, €16 sejteken, madarcsapatokon, halrajokon at az emberekig, hasonlo
kollektiv mozgas-mintazatok figyelhetdek meg, ami arra utal, hogy egyszerti altalanos

szabalyok huzddnak meg a jelenség mogott.

Egyszerli modellek, kizarolag egyedek kozotti lokalis kdlesonhatasokat
feltételezve, képesek reprodukalni a rendezddés kialakulasat és a természetben
megfigyelhetd kollektiv mozgas-mintazatokat (lasd bovebben 2.1 fejezet). Lathato tehat
hogy az egyedek igen egyszerli szabalyokat alkalmazva valéban képesek lehetnek a
csoportos mozgas kialakitasara. Tovabbi kérdések maradnak azonban nyitva: Hogyan
torténik az informacidaramlas egy nagyobb csapatban? Van-e, lehet-e kitiintetett
szerepiik az egyes egyedeknek? A csapat mekkora részének kell a helyes informacid
birtokéban lennie, hogy az egész csapat jol dontson? Ha vannak vezetdk, mi jeldli ki
Oket? Fizikai tulajdonsdgok? A belsé allapot, példaul éhség vagy a korabban megszerzett

tudas? Esetleg elore elrendezett dominancia viszonyok?



Bevezetés

Ezen kérdések megvalaszolasahoz, matematikai modellek pontositdsdhoz €s
teszteléséhez, 1j modellek felallitashoz a csapatban mozg6 €161ények megfigyelése

idedlis terepet nyujt (lasd bovebben 2.4 fejezet).

Jelen dolgozat olyan kutatdsokat ismertet, melyek kiilonb6zd, kollektiv mozgas-
mintdzatot mutatd bioldgiai rendszerek mikodését, dontéshozasi mechanizmusat, a
csoportot alkotd egyedek utvonalanak elemzésével igyekszik feltarni. Az elsO rész arra
keres valaszt, hogyan hoz dontést egy galambcsapat, feltarja a reptilés soran kialakuld
vezetd-kovetd viszonyokat. Egy kiilon kutatasban pedig azt a kérdést teszi fel, hogy
vajon a nagyobb tudast galambok toltik-e be a vezetd szerepet. A masodik rész egy
kutyacsapat és a gazdajuk interakcidjanak vizsgalataval tarja fel a csapaton beliili
kdvetési viszonyokat és kapcesolatukat a kutyak dominancia rangjaval,
személyiségjegyeivel. A harmadik rész célja, hogy sejtek egyedi haromdimenzids
utvonalanak elemzésével éltalanos jellemzést adjon a prekordalis lemez sejtek
gasztrulacié soran megfigyelhetd in vivo migracidjarol és feltarja, hogy a sejtek

szamanak csokkenése milyen hatassal van a csoport mozgasara.
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2 Irodalmi attekintés

2.1 Kollektiv mozgas

A kollektiv mozgas tudoményteriiletének fejlédése olyan modellek
megalkotasaval vette kezdetét, amelyek egyszerti lokalis interakciokkal képesek
reprodukalni a természetben megfigyelhetd csoportos mozgasformakat [ 1-4] ezzel
lehetové téve ezen univerzalis, sok szervezddési szinten el6fordulo jelenség tudomanyos
vizsgalatat, csak ugy, mint szamitogépes szimulacidkban példaul madarcsapatok

megjelenitését.

Az ilyen egyszerli modellek k6zos jellemzoje, hogy a csoportot alkotd egyedek
lokalis kornyezetiikben rendezddésre torekszenek, és sajat energia raktaruk
felhasznalasaval vagy kozel alland6 sebességgel mozognak, vagy gyorsulni, lassulni
képesek. A rendezddés megvaldsulhat ugy, hogy az egyedek egy adott interakciod
sugaron beliil 1évé szomszédaik és sajat mozgas iranyuk atlagat valasztjak 0j
mozgasiranynak a szimulaci6 kovetkezd iddlépésében (SPP modell, Self Propelled
Particle vagy Onhajtott Részecske Modell [1, 5]), vagy més esetben adott szamu
legkozelebbi szomszéddal hatnak koleson. Ezen feliil a modellek tartalmazhatnak
rendezddési, taszitd és vonzd kolcsonhatasi zonakat, igy biztositva azt, hogy a
részecskék elkertiljék az {itk6zést és a csoport egylitt tudjon maradni [2, 3]. Egyes

modellek figyelembe veszik a modellezett é161ény latoterét is [4].

A legegyszerlibb altalanos modellek, mint az SPP modell elonye, hogy a
statisztikus fizika eszkoztaraval vizsgalhat6 a rendszer viselkedése és képes megragadni
a kiilonboz0 rendszerek legalapvetdbb kozos jellemzdit. Az egyre dsszetettebb modellek
pedig egyre specialisabb esetek, egyre valosaghiibb rekonstrukciojat teszik lehetové.
Nemreég jelentek meg olyan munkdk, ahol az egyedek kozti interakciok pontos szabalyait
igyekeznek kikovetkeztetni mért adatok alapjan [6, 7]. A valosadghii modelleknek
kiilonos jelentdsége lehet példaul abban az esetben, ha egy egymassal kommunikalo

replild raj miikodését szeretnénk ,,irdnyitani” a beépitett modell alapjan.

A modellek kidolgozasaval parhuzamosan novekedett a kisérletek szama is

témaban. Annak ellenére, hogy a csoportos mozgés vizsgalata a csoportok sokfélesége
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miatt nem sztenderdizalhato €és gyakran 1j az adott kisérletre specializalt médszereket, 0j
megoldasokat, elemzési technikakat igényel, egyre tobb kisérleti adat gytilt az elmult

években (lasd bovebben 2.4 fejezet).

A csoportos mozgas kutatds mara izgalmas, ndvekvo tudomanyteriiletté nétte ki
magat. Nem csak az a cél fogalmazodott meg, hogy klasszifikalni tudjuk ezeket a
rendszereket és megértsiik, hogy miért mutatjak az univerzalis tulajdonsagokat,
megtalaljuk a valodi kolcsonhatasokat, de egyéb a csoportos dontéshozas

mechanizmuséra vonatkozo6 kérdések is 01j megvilagitasba keriiltek (1asd 2.2 fejezet).

2.2 Csoportos dontéshozas allatcsoportokban, hierarchikus

szervezodés

Altaldban a csoport egyedei nem egyeznek meg pillanatnyi
iranypreferenciajukban. Ebben az esetben valamilyen modon dontést kell hozniuk a
koz0os iranyrol annak érdekében, hogy a csoport egyiitt tudjon maradni. Példa erre,
amikor egy allatcsoport taplalék leldhelyet, ¢jszakai menedéket keres vagy a
postagalambok hazanavigélasa. A k6z6s dontés varhatoan kiilonb6zé mértékben lesz
elény0s vagy hatranyos a csoport tagjai szaimara. Meglepd modon bizonyos esetekben a
csoport minden tagja nyerhet. Kidertilt példaul, hogy hat galamb egyiitt hatékonyabban
navigal, mint barmelyikiik kiilon-kiilon [8], vagy egyszerlien ndvelve a halak szamat egy

csapatban hatékonyabban kertilik el a veszélyt [9].

Amikor a csoport dontési helyzetbe keriil, alapvetden két modon donthet.
Valaszthatnak iranyt demokratikusan, gy hogy minden egyed ugyan olyan sullyal veszt
részt a dontéshozasban, az egyéni preferenciakat atlagoljak. Ekkor a ,,many-wrong”
elmélet alapjan (Simons 2004), a hibas dontések varhatdan kiatlagolodnak. A dontés
pontossaga ebben az esetben a csoport mérettel novekszik [9, 11, 12]. Masik lehetdség
hogy az egyedek nem egyenld sullyal vesznek részt a dontésekben. Egy egyed vagy a
csoport egy kisebb része dontden befolyasolja az iranyvalasztast [ 13—16]. SzEélsdséges
esete ennek a teljesen despotikus dontéshozas, amikor egy egyed vezeti a csoportot.
Tipikus, természetben el6forduld példaja ennek a hegyi gorilla (Gorilla berengei

berengei), ahol a domindns eziisthati him hatarozza meg a csoport mozgésat [17].
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A fenti stratégiak megvalosulasat segitett megérteni az a kisérletsorozat,
amelyben galambparok esetén vizsgaltak a dontéshozas tipusat. A postagalambokrol
tudjuk, hogy tereptargyakhoz igazodva egyéni utvonalakat alakitanak ki amennyiben
tobbszor ugyanarrdl a helyrdl engedik haza dket [18]. Sokszor kovetnek hosszabb ideig
folyokat, autopalyakat [19, 20].

Kettesével utnak eresztve oket, iranypreferenciajuk kiilonbozni fog, mivel a
korabban egyénileg kialakitott itvonalaik is eltérnek. D. Bir6 és munkatarsai azt talaltak,
hogy amennyiben az egyedi irdnypreferencidk kiilonbsége nem tal nagy, akkor a két
galamb kompromisszumot kot, és a két egyedi Gitvonal kozott elhelyezkedd utvonalon
repiil haza, azaz valamiféle atlagolast végeznek a madarak. Ha azonban az
iranypreferenciak nagyon kiillonbozoéek, akkor a madarak vagy nem maradnak egyiitt,
vagy egyikojiik vezetové valik, és teljes mértékben az 6 eredeti utvonalat koveti mindkét
galamb [21]. Paroséval tréningezett galambok esetén, ha négyes csoportban engedik el a
két par galambot, akkor a madarak kompromisszumkészsége nd, nagyobb

iranypreferencia kiillonbség esetén is atlagos utvonalon repiilnek haza [22, 23].

Modellezéssel megmutattak, hogy elegendd, ha a csoport egy kis része
rendelkezik azonos ,,céllal”, irdnypreferencidval, a csoport tobbi tagjanak nem kell
tudniuk kik az informalt egyedek. Amennyiben a csoport minden tagja a kollektiv
mozgas egyszerll szabalyait koveti, a csoport egylitt tud maradni és elég pontosan célba
ér [24]. Minél nagyobb a csoport annal kisebb ardnyban sziikségesek informalt egyedek
a sikeres irdnyitashoz. Halak esetén kisérletileg mutattdk meg, hogy kevés informalt

egyed is képes az élelemhez vezetni egy halcsapatot [25].

Latjuk tehat hogy lehetséges a demokratikus dontéshozas egy mozgd csoportban,
de vajon milyen hat4ssal van a csoportos dontésre, ha a csoporton beliil kialakul egy

kovetési kapcsolati rendszer is?

A kapcsolati rendszer mar 6nmagaban is (tudés kiillonbség nélkiil) noveli egy
csoport hatékonysagat azzal, hogy megkonnyiti a csoporton beliili informaci6 aramlést.
Modellezéssel mutattak meg, hogy nagyobb csoportban barmilyen kapcsolati rendszer
amely a tavolsagfiiggd kommunikaciohoz képest hosszabb tavi kapcsolatokat is

tartalmaz pozitivan befolyasolja egy csapat célba érését [26]. Ennek az az elméleti
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magyarazata, hogy a csoport tagjai kozott egyenld tudast feltételezve, a hossztava
kapcsolatokat biztosité kommunikacios halozat eldsegiti, hogy a tagok a hibas
dontéseiket atlagolva pontosabban navigéljanak csoport szinten (,,many-wrong”

elmélete).

A csoport hatékonysaga szempontjabol még kedvezobb a helyzet, ha a jobban
informalt egyedek toltik be a vezetd szerepet. Szimulaciok azt mutatjak, hogy abban az
esetben, ha az informacid megszerzése energia befektetéssel jar, 1étezik a csoport
hatékonysaga szempontjabol egy optimalis eloszlasa az informécionak (az egyed
tudéasanak) ¢és kovetési hajlanddsagnak a csoporton beliil [27]. Ez az optimdlis tudas
eloszlasa hierarchikus, a nagyobb tudéasu egyedekbdl kevesebb van, és ezek kovetési
hajlandésaga alacsonyabb. Tehat a csoport hatékonysaga szempontjabol optimalis
esetben a tudas €s a kovetési hajlandosag nem egyenletesen oszlik el a csoport tagjai
kozott €s a nagyobb tudast, kevésbé szocidlis (kisebb kdvetési hajlandosaggal)
rendelkezd egyedek toltik be a vezetd szerepet. Egy korabbi kutatas arra is rdmutatott,

hogy az ilyen csoport felépitése, evolucidsan stabil [28].

Lathato tehat, hogy bar a csoportot annak egy kisebb, informalt része anélkiil is
képes eliranyitani, hogy kijeldlt szerepiikrdl 6k vagy a csoport tobbi tagja tudnanak, 4m
hatékonyabban tudjak irdnyitani a csoportot, ha az informéciéaramlés a nagyobb tudast
egyedek feldl egy hierarchikus vezetd-kovetd haldzaton keresztiil &ramlik a csoport

kevesebb informacioval rendelkezd tagjai fele.

Nem magatol értetddd €és nem is egységes a természetben, hogy mi jeldli ki a
vezetOket. A kordbban emlitett hegyi gorillak példajaban egyértelmii, hogy a dominancia
viszonyok hatarozzak meg a vezetd szerepet. Hasonldan a dominans egyedeké a
meghatarozo szerep a csoport irdnyitasdban a szarvasmarhaknal is [29]. A dominancia
viszonyok bedgyazasa a kovetési halozatba, kiilondsen akkor lehet eldnyos, ha a
dominéns egyedek egyben nagyobb tudassal is rendelkeznek az adott feladatot illetSen.
Ekkor tuddsuk aramlasat eldsegiti, hogy kozponti dominans szerepiik révén, tobb
kapcsolattal is rendelkeznek, mint a periférian allo egyedek [14, 30, 31]. Ugyanakkor
mivel a csoporton beliili kapcsolatrendszer 6nmagaban is segiti a dontéshozast, igy

akkor is eldny0s lehet, ha nem a legratermettebb egyedek foglaljak el a magasabb szinti,
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tobb kapcsolattal rendelkezd poziciokat. Feltételezhetden a dominancia viszonyok

idében lassan valtoznak (1) dominancia harcok megvivasa sziikséges hozzd).

Nem sziikségszerli azonban, hogy a kovetési viszonyok a dominancia
viszonyokat tiikkr6zzék. Sok esetben azt talaltdk, hogy allatok fizikai allapota,
motivacidja, jelleme [32], kora [33] vagy tapasztalata [25] jatszik szerepet abban, hogy
vezetoként viselkednek-e. Itt meg kell jegyezni, hogy bar sok esetben feltételezhetd hogy
a mért jellemzOk nem allnak 6sszefliggésben a dominancia viszonyokkal [25] ezek a
vizsgalatok nem mind zarjak ki azt, hogy ezek az egyedi jellemzdk a dominancia
viszonyokkal is 0sszefliggjenek, mivel a vizsgalatok altalaban nem terjedtek ki a

dominancia viszonyokra.

Zebraknal azt figyelték meg, hogy a csorddban azok a harem csoportosuldsok
veszik at a vezetd szerepet, amelyekben szoptatds allatok vannak éppen [34]. Ez azzal
magyarazhat6, hogy a szoptatos allatok vizigénye, igy motivacidja nagyobb. A szerzok
azt a hipotézist is ismertetik miszerint az olyan csoportokban ahol nincs elég gyakori
interakcid a tagok kozott ahhoz, hogy stabil dominancia viszonyok alakuljanak ki (ilyen
a zebra csorda, amelyben a tagokat az egyes haremek képezik), inkabb az egyéni
motivacio alakitja a vezetdket, igy a vezetd szerepek gyakran valtoznak. Olyan
csoporton beliil ahol az interakciok elég gyakoriak a stabil szocialis viszony
kialakitdsdhoz (mint az egyes haremek) ott a vezetd szerepeket nem az egy€ni motivacio,

hanem a szocialis struktara szabja meg ¢és igy azok igen stabilak.

Galambcsapaton végzett megfigyelések azt mutatjak, hogy még ha elég
gyakoriak is az interakciok, és kialakul stabil dominancia hierarchia egy csoporton beliil,
akkor is megtorténhet, hogy egy adott feladatra, példaul a hazarepiilésre, egy kiilon, a

dominancia hierarchiatol eltérd vezetd-kovetd kapcesolatrendszer alakul ki [35].

Osszességében tehat elmondhato, hogy a csoportos déntéshozas mechanizmusa a
természetben a teljesen despotikus dontéshozastdl a teljesen demokratikusig terjed. A
természetben gyakran megtalalhat6 hierarchikus kapcsolati rendszeren keresztiil
megvaldsuld dontéshozatal eldsegiti az informacidaramlast a csoporton beliil.
Amennyiben az informéci6é megszerzése energiabefektetéssel jar, akkor ez a kapcsolati

rendszer az optimalis a csoport mitkddése szempontjabol. Az, hogy mi jeldli ki a
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vezetdket és szerepiik mennyire stabil a csoporton beliil, nagy valtozatossagot mutat,
feltehet6en nem csak fajok kozott, de akar egy csoporton beliil kiillonboz6 feladatok

esetén is.

2.3 Par sz6 a dominanciarol

A dominancia/ dominans szavak értelmezése eltér az irodalomban [36].
Altalanosan elfogadott azonban az az értelmezés, miszerint a dominancia nem egyéni
jellemzd, hanem egyedek kozotti viszonyt hataroz meg. C. Drews cikkében leirt,
eredetileg Schjelderup-Ebbe nevéhez fiiz6d6 definicio szerint: ,, A dominancia olyan, két
egyed kozotti ismétlddd versengd viszonyt meghatarozé tulajdonsag, melynek
jellemzdje, hogy az egyik fél szamara allanddsul a versengés eldnyos kimenetele, mig az
ellenfél reakcidja folyamatosan csokken ahelyett, hogy erésddne. A kovetkezetesen
nyer6 fél statusza domindans, a vesztes fél statusza alarendelt. A dominancia statusz,
parok kozotti viszonyt jeldl, a dominancia rang, magas vagy alacsony, a hierarchidban

elfoglalt poziciora jellemzd, igy a csoport Osszetétele hatdrozza meg.””[36, 37].

A dominanciaviszonyok rendezése hosszutavon csokkenti az agressziot egy
csoporton beliil. A kezdeti harcok utan, mivel minden egyed tisztdban van a statuszaval,
mar harc nélkiil a dominanciaviszonyok figyelembevételével tudjak eldonteni a vitas
kérdéseket. Példaul idegen csirkéket dsszeeresztve egy csoportba, azok egymas kdzott
hamar linedris rangsort alakitanak ki (pecking order), ami késébb megszabja tobbek

kozott, hogy kié legyen az eldnydsebb hely a ducban, vagy hogy ki ehet eldszor [38].

A dominanciaviszonyok elfogadasanak jelzésére altaldban 1étezik egy egységes
jelrendszer a csoportban, ami a harcok elkeriilésére szolgal, igy csokkentve annak
veszélyét, hogy a csoport tagjai komoly sériilést okozzanak egymasnak. Szubmissziv
viselkedést jelez példaul csimpanzoknal a félelem grimasz [39], farkasoknal, kutyaknal a
gorbiilt hat, behuzott farok, hatra fordulas, dominéns éallat szdjanak nyalogatasa.
Ugyanigy megvan a dominans viselkedésnek is a jelrendszere (példaul kutydknal

felemelt fej, feszes allas, felemelt farok [40]).

Nem magatol értetddd, hogy hogyan lehet mérni a dominanciaviszonyokat.

Mivel a dominanciaviszonyok kialakuldsanal jelentds szerepe van az agresszionak ezért
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egyes kutatasok erre alapoznak [41, 42]. Rowell és masok [42—44] ramutatattak, hogy a
szubmissziv viselkedés, ami mar a dominanciaviszony elfogadésat jelzi, vélhetéen jobb
indikéator mint az agresszio [41]. Ennek az a magyarazata, hogy a mar kialakult stabil
szocialis viszonyokkal rendelkezd csoportban ritka az agresszio, hiszen a dominancia

viszonyok megléte feltételezhetden pont az agresszio csokkentésére szolgal.

A dominanciaviszonyok mérésének sokfélesége is szerepet jatszhat abban, hogy
sok esetben ellentmondasosak a kutyafalkak csoportszerkezetét vizsgald kutatasok (lasd

2.5. fejezet).
2.4 Kisérleti modszerek a kollektiv mozgas vizsgalataban

A kollektiv mozgas vizsgélatdhoz tipikusan automatizalt megfigyelési modszerek
¢s / vagy modellezés sziikséges. Hidba probalunk lekdvetni szemmel példaul egy csapat
galambot, ¢s megallapitani a csoport mozgasat meghatarozé viselkedési szabalyokat. A
csoport egyedei mivel sokan vannak, szdmunkra hasonloak €s gyorsan mozognak, hamar
Osszekeverednek a szemiink el6tt. Az alkalmazott mérési technikék altalaban kevés
kivételtdl eltekintve arra torekszenek, hogy minél pontosabban tudjak rekonstrualni a
csoporton beliil az egyedek elhelyezkedését, mozgasat. Idedlis eset, ha a csoport minden
tagjanak utvonalat egyéni szinten képes rogziteni egy modszer, relativan nagy

pontossaggal.

Mivel a kollektiv mozgas jelensége az €16 €s élettelen rendszerek sok szintjén
eléfordul a makromolekuldk mérettartomanyatol az elefantok mérettartoményaig, igy az
alkalmazott kisérletes technikak is nagyban eltérnek. A kovetkezdkben a teljesség igénye
nélkil felsorolom a leggyakrabban hasznalt technikakat, hangsulyozva azokat a
modszereket ahol a teljes egyéni Gtvonal rogzitését tiizték ki célul. T. Vicsek ¢€s A.
Zafeiris [13] munkajaban részletes leiras talalhato a kiilonb6zo kollektiv mozgas

kutatasokrol és az alkalmazott modszerekrol.

A fényképezés adta az elsd lehetdséget allatcsoportok mozgasanak kvantitativ
elemzésére. Az elsd ilyen megfigyelés Sinclair nevéhez fiizdik, aki 1égifelvételeket
készitett kafferbivaly csordakrol, a csoport szerkezetének kétdimenzios vizsgalatahoz

[45]. A kovetkezO 1épést a sztered fényképezés jelentette, ezzel a modszerrel mar
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meghatarozhat6 az egyedek haromdimenzios pozicidja. Innen nagy pontossaggal
megkaphat6 a szomszédok kozotti tavolsag, a raj stirtisége, alakja. Ezt a technikat
elészor Major et al. alkalmazta seregély és havasi futé madarcsapatok strukturajanak
meghatarozasara és 0sszehasonlitasara [46]. Potts, a madarcsapaton beliili informacié
terjedést tanulmanyozta ezzel a méodszerrel, szintén havasi futokon (Potts 1984, "chorus
line" elmélet). Késébb nagy mennyiségli adatot gyiijtottek hasonld technikaval, tobb
kamera felhasznalasaval, néhany ezer egyedbdl all6 seregély csapatrol [48]. A kutatas
egyik f6 eredményeként tudjuk, hogy a seregélyek nem metrikus tavolsag alapjan
rendezddnek, hanem az els6 6-7 legkozelebbi szomszédjuk iranyaba igyekeznek
orientalodni. Igy a csapat nagyobb siiriisége esetén sem kell a madaraknak tobb

szomszéd iranyat atlagolniuk.

Két dimenzidban mozgd csoportok kovetéséhez elegendd lehet egy videokamera
hasznalata. Az egyik legelterjedtebb kisérleti sszeallitas a halak sekély vizben vald
filmezése, mivel a halak tobbsége rajokba rendezddik, és laboratériumi koriilmények
kozott aranylag egyszeriien vizsgalhatoak [6, 7, 49, 50]. Altalanos nehézség a
videokameras vizsgalatoknal, hogyha két allat titvonala egy ideig atfed, szétvalasuk utan
nem lehet megallapitani, hogy egy atfedés eldtti itvonal melyik atfedés utani Gitvonalban
folytatodik. Pillanatnyilag ebben az irdnyban a legfejlettebb modszert Gonzalo G. de
Polavieja csoportja fejlesztette ki, ami azon alapszik, hogy a halak (zebrahal) fejének
mint4zata hasonldan az ujjlenyomathoz teljesen egyedi. Ennek a mintazatnak az
automatikus felismerésével képesek azonositani és igy kiilon jeldlés nélkiil rogziteni az
egyéni utvonalakat. Ez a modszer akkor is alkalmazhat6, ha két Gtvonal atfed, vagy a hal

eltlinik egy id6re a kamera eldl, hiszen az egyedi mintazat alapjan az Gtvonal folytathato.

To6bb, minimum két darab, kamera felhasznalasaval haromdimenzids Gtvonalak
nyerhetdek. Rovid ideig az egyes utvonalak elkiilonithetdek, vagy az titvonalak
Osszeflizésével igen részletes haromdimenzios palyak nyerhetéek [51, 52]. A
videokameras mérések elénye a nagy pontossag, hatranyuk hogy a csoport mozgasa a

kamera latoterébe kell hogy essen, ami térben behatarolja a vizsgalatokat.

A GPS technika fejlédésének kdszonhetden egyre inkabb alkalmazhat6 ez a
modszer is a kollektiv mozgés kutatasokba [8, 21, 53-55]. Egyrészt mert a GPS
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késziilékek mérete rohamosan csokkent az elmult években. Igy kisebb éallatokra, példaul
madarakra is felrakhato [8, 18, 19, 53, 56, 57], masrészt azzal, hogy tomegcikké valt
(mobiltelefonokba, fényképezdgépekbe is beépitik), alkatrészként konnyen elérhetd

egyedi fejlesztési célra az egyes kutatasokhoz.

A GPS késziilékkel végzett csoportos mozgas kutatasok nagy eldnye, hogy a
korabban emlitett probléma az Gtvonalak atfedését illetden, nem Iép fel, az Gtvonalak
egyértelmiien elkiiloniilnek, tovabba hogy a csoportot nem csak egy behatarolt mérési
terlileten lehet vizsgalni, az allatok szabad teriileten mozoghatnak. Hatranya hogy a GPS
késziilekkel végzett poziciomérések pontossaga korlatozott, abszolit pontossadga
horizontalisan jellemzden 2,5 m RMS (Root Mean Square, négyzetes kozépérték)
vertikalisan Sm RMS [57, 58]. A GPS hibak egy részét olyan szisztematikus hibak
adjak, melyek kozeli GPS vev6kre varhatoan egyforman érvényesek. igy kozeli GPS
vevOk esetén, ha a relativ helyzet és irdnyvaltoztatads meghatdrozésa a cél, akkor az
abszolut pozicio, illetve irdny meghatarozasoknal nagyobb pontossag érhetd el [53, 59].
Bazisallomas elhelyezésével a pontossag tovabb novelhetd, utdlagos korrekcioval DGPS
(differencialis GPS) technikéval 10-20 cm [54, 55], valos ideji korrekcioval RTK (Real

Time Kinematic) technikaval 1-4 cm érhetd el [60].

2.5 Kutyafalkan beliili lehetséges szocialis kapcsolati formak,

elméletek

Ezen dolgozat 5. fejezete egy szabadon mozg6 kutya csapat és gazdajuk kovetési
kapcsolati rendszerét tarja fel. Ezen feliil vizsgalja a séta sordn megfigyelhetd vezeto-
kovetd kapcsolatok viszonyat a csapaton beliili dominanciaviszonyokkal,
személyiségjellemzdkkel és az egyéni Gitvonalakbol nyert egyszerli trajektoria

valtozokkal.

A kutyacsapaton beliili dominanciahierarchia megléte jelenleg is vitatott, aktiv
kutatasi téma. Korabbi elméletek a farkas-kutya parhuzam kapcsan, melynek alapja,
hogy a kutyak a sziirke farkastol (Canis lupus) szarmaznak, azt feltételezték, hogy a

kutyak is olyan erds hierarchikus dominancia rendszert alakitanak ki, mint a farkasok.
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A farkasoknal a falkat jellemzden egy csalad alkotja, ahol az alfa par az abszolut
uralkodo [61, 62]. A kolykok egy-harom éves kor kozott hagyjak el a falkat és probalnak
mas falkdhoz csapddni vagy j csaladot alapitani. Tobb elmélet 1étezik a falkan beliili
hierarchia viszonyokat illetéen. Korabban gy gondoltak, hogy kiilon hierarchia
vonatkozik a ndstényekre €s a himekre [63], amelyek vezetdje az alfa ndstény illetve az
alfa him. Az alfa paron beliil a himé a dominans szerep. Jelenleg inkabb az az elfogadott
elmélet, miszerint nem létezik két kiilon hierarchia, de a szerepek megosztottak lehetnek.
A dominans him jellemzden a taplalékszerzés vadaszat soran vezeti a csapatot, a
dominans ndstény feladata inkabb a kolykok védelme, ellatasa [64, 65]. Erésen
monogamok. Altalaban csak egy alom sziiletik egy falkaban, a dominans paré, akik
megprobaljak megakadalyozni az ivarérett falkatagok szaporodasat. Kelléen sok
taplalék, nagyobb falka esetén eldfordulhat, hogy tobb alom is sziiletik egy falkéban.
Kolyokgyilkossagok csak fogsagban fordulnak eld [64, 65]. A falka jellemzden egyiitt
vadaszik, az idedlis csoportméret a vadaszathoz 4-6 farkas. Ennél nagyobb falka esetén

vadaszathoz szétvalik a csapat. Az elejtett taplalék elosztdsa a domindns par eldjoga.

Korabban azt feltételezték, hogy ilyen erds hierarchikus dominanciaviszony
jellemzd az elvadult, kobor (feral) kutyafalkakra is, illetve az egy haztartasban ¢él6 kutya-

gazda viszonyokra.

Ujabb kutatasok azonban felhivjak a figyelmet arra, hogy a domesztikacio hatasa
a kutyafalkan beliili viszonyokra nem elhanyagolhato. A domesztikacio kovetkeztében a
falka egyik 6 feladata a kozos taplalékszerzés, vadaszat megsziint, hiszen azt a gazda
biztositja a kutyak esetében. Illetve egy kutyakbol allo csoport altalaban mar nem egy

csalad, nem az alfa par leszarmazottaibol all [63].

Annak, hogy a kutyafalkak, illetve a haztartasban €16 kutyak mar nem egymas
leszarmazottai, fontos jelentdsége lehet, ha megnézziik, hogy a dominancia viszonyok
milyen mddon alakulnak ki. Feltételezhetéen a dominancia viszony asszociativ
tanulassal mélyiil el [38, 66]. Nagy szerepe lehet az els6 dominancia harcnak, és annak,
hogy akkor épp milyen allapotban van a két kutya. A masodik talalkozasnal (ha még

nem rendezettek a viszonyok) az els6 taldlkozés kimenetele mar hatéssal van arra, hogy
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ki kertil ki gy6ztesként, dominéans félként. Ha egy csaladot néziink, akkor ott az j egyed

kolyokként keriil be és elfogadja alarendelt szerepét.

Feltehet6en a kutyacsoportok / falkak sokfélesége és a dominancia viszonyok
mérésére alkalmazott eltérd modszerek egyiitt jatszhatnak kdzre abban, hogy a
kutyafalkak (csoportok) dominanciaviszonyait vizsgald kutatasok, a farkasfalkan végzett

hasonl6 kutatasokkal ellentétben, sokszor egymasnak ellentmonddak.

Bar sokaig kétséges volt az is, hogy kobor kutyafalkak stabil szocialis
kapcsolatot alakitanak-e ki [67], jelenleg elfogadotta valt, hogy a kutyak is képesek
koherens szocialis csoportot formalni [41, 68, 69]. A csoporton beliil hosszutava
szocialis kapcsolatokkal rendelkeznek, és kozosen védelmezik a teriiletiiket mas

csoportokkal szemben.

Bar parok kozott altalaban egyértelmiien meghatarozhato, hogy melyik fél a
dominans, a teljes kutya csoportra kiterjedd hierarchidt nem minden esetben talaltak.
Egyes kobor kutya csapaton végzett vizsgalatok szerint a dominancia viszonyok random

oszlanak el a csoporton beliil [41, 70].

Ezzel ellentétben, mas kutatasok stabil hosszatava hierarchikus viszonyokat
tartak fel [44, 68]. Azonban a farkasokkal ellentétben a dominancia és a szaporodasi
viselkedés kozott nem talaltak dsszefliggést. A kobor kutydk nem monogamok igy nem
beszélhetiink alfa parrol [71]. Cafazzo et al. szerint a kor €s a nem szerint alakulnak a
dominancia viszonyok oly médon, hogy az iddsebb kutya dominal, egy korcsoporton
beliil pedig a himek domindnsak a néstényekkel szemben [44]. Ehhez hasonld modellt

javasolt korabban a farkasokra Zimen [72].

2.6 Zebrahal egyedfejlodése megtermékenyitéstol a gasztrulacio

befejeztéig

A zebrahal (danio rerio, 1. abra) idedlis alanya az embrioldgiai kutatdsoknak,
mert embriodja fejlédése korai szakaszaban teljesen attetszd, igy mikroszkop alatt
konnyen vizsgalhat6, kiils6 megtermékenyitési, fejléddése gyors. Megtermékenyitéstol a
kikelésig harom nap telik el, ezalatt {6 szervei kifejlddnek. Szamos genetikai mutacidja

létezik amelyben példaul egy bizonyos tipusu sejt teljesen hidnyzik, nem jelenik meg,
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vagy €épp fluoreszcens fehérjéket termel, vilagit (lasd 3.3 fejezet). Ezeket mar

rutinszertien hasznaljak kisérletek tervezéséhez, hipotézisek teszteléséhez.

1. dbra: Zebrahal (Danio rerio). Tropusi eredetii édesvizi halfaj, hossza 3-4
cm, az embriologiai kutatasok kedvelt példaallata. Forras:
www.aquarioepeixes.com.br

A 6. fejezetben ismertetett munka a gasztrulacio soran kialakul6 sejtmozgasokat
vizsgalja, igy ebben a fejezetben a zebrahal egyedfejlddésébdl a gasztrulacid ismert

folyamatat és az azt megel6z0 fejlodési stadiumokat fogom roviden attekinteni [73—75].

2.6.1 A megtermékenyitéstol a gasztrulacioig

A zebrahalnak a csontoshalakra jellemzden poly-telolecithalis petesejtje van,
azaz a szikanyag a vegetativ poluson koncentralodik, gomb formajaban, mig a sejtmagot

tartalmazo citoplazma az animalis poluson helyezkedik el (2. dbra).


http://www.aquarioepeixes.com.br/
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2. abra: Zebrahal zigota. (A) Megtermékenyités utan kézvetleniil. A képen
lathato a korionnak nevezett védoburok is. (B) Egy sejtes allapot,
megtermekenyiteés utan 10 perccel (a korion el lett tavolitva, nem lathato). A
szikanyag gomb formajaban alul lathatd, a citoplazma felette helyezkedik el.

A zigbta atmérdje ~1mm. Forras: [74].

Az egész embriot egy védoburok (korion) veszi koriil. Az embrionalis fejlodés
kezdeti szakaszat az 512 sejtes allapotig az anyatol kapott RNS-ek iranyitjak, ezutan
veszik at az iranyitast a zigota (megtermékenyitett petesejt) génjei. Az elso osztodasok
soran az embrio nem ndvekszik, csak sejtjeinek szama no, igy ezek az osztodasok

rendkiviil gyorsan mennek végbe.

A petesejt atméroje koriilbelill 1 mm, szabadszemmel is lathatd. A
megterméekenyitést kovetoen koriilbeliil 40 perccel torténik az elso sejtosztodas. A zigota
ezutan meroblastikus barazdalodason megy keresztiil, azaz olyan osztodasokon, amelyek
csak az animalis, szikben szegény citoplazmat osztjak fel, a szikanyag egyben marad. Az
elso hat osztodas, amelyet barazdalédasnak hivunk szimmetrikusan €s szinkronizaltan
zajlik, ezalatt az egy sejtbol 64 sejt keletkezik (ezt 64 sejtes allapotnak hivjak). A
barazdalodas a megtermékenyitéstol szamitva koriilbeliil 2,25 6ra mulva fejezodik be.
Ezen beliil az els6 harom osztddas soran keletkezo sejtek (blastomérak) citoplazma
hidakon keresztiil tovabbra 1s kapcsolatban maradnak az egybefiiggo szikanyaggal. A
negyedik osztodas az elso olyan alkalom, amikor a 16 sejtes allapot 4 centralis sejtje

elvesziti kapcsolatat a szikanyaggal, ezeket a sejteket mar teljes plazmamembran
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hatarolja. A barazdalddas utolso osztodasa a korabbi osztodasoktol eltéréen nem
vertikalis hanem horizontélis (azaz az embrid, mint gomb felszinével parhuzamos). gy

két egymas folott elhelyezkedd sejtréteg alakul ki.

A barazdalddast az ugynevezett blastula stadium koveti, ami a
megtermékenyitéstol szamitva 2,25 6ratol -5,25 oraig tart. Ezalatt az osztdédasok sikja
mar nem meghatarozott és nem szinkronizalt. A tizedik osztodas soran a marginalis
sejtek (amelyek citoplazma csatorndn keresztiil kapcsolatban allnak a szikanyaggal)
sejtmagjukat és citoplazmajukat a szikanyagba juttatjak, igy egy sejtmagokban gazdag,
szik syntytialis réteg keletkezik (yolk syntytial layer, YSL) a szikanyag csirakorong
feloli részén. Ettd] kezdve csak olyan sejtek maradnak a csirakorongban, amelyeket
minden oldalr6l plazmamembran hatarol. Kevéssel ezutan a legkiilso sejtréteg elkiiloniil
¢s egy egyrétegl epithélialis tipusu burkol6 sejtréteget peridermat (enveloping cell layer,
EVL) formal, amely koriilveszi és védi a blasztoderma tobbi, mélyebben elhelyezkedd

sejtjeit (deep cells, DEL).

Ezutan kezddédik az epibolianak nevezett folyamat (3. abra) amely soran a YSL,
DEL, EVL korbeveszi a szikanyagot. Ez legegyszertibben gy képzelhetd el mintha

valaki uszosapkat huzna a sajat fejére (a sapka a harom sejtréteg, a fej a szikanyag).

ap N S
gr
3. abra: Az epibodlia folyamata. A fekete nyilak az epibolia iranyat, a fehér nyilak a
hypoblast réteg (sotétsziirke jelolés) mozgasiranyat mutatjak. Az embridpajzs (es)

tertiletén ingresszal6do hypoblast réteg anterior irdnyba vandorol, mig a lateralis
hypoblast réteg dorzalis iranyba dramlik. Forras: [76].

crer

mélyebben fekvé DEL sejtek felfelé nyomulnak a tobbi sejt kozé (4. abra). Ezzel a

blastoderma elvékonyodik, marginalis része pedig tdvolodik a kozépponttol, és elkezdi
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korbevenni a szikanyagot. Ezzel egy idoben a szikanyag benyomul az interkalalodo DEL
sejtek helyére (30 % epibdlia, 4. abra).

b c
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4. dbra: Az epibolia folyamata a blastoderma sejtek radialis interkalaciojaval indul meg.
(a) az zebrahal embrio mikroszkopos képe 30 %-os epibolianal. (b,c) A mélyebben
fekvo DEL sejtek a radialis interkaldci6 soran felfelé nyomulnak a felettiik elhelyezkedo
sejtek kozé. Forras: az abra a [73] cikk 1. abrajanak modositasa.

2.6.2 Gasztrulacio

A gasztrulaci6 soran alakul ki a harom csiralemez: ektoderma, mezoderma,
endoderma [73, 77, 78]. A zebrahalnal ez az 50% -os epiboliatol, azaz amikor a
csirakorong félig korbevette a szikanyagot a teljes 100% -os epiboliaig tarto fejlodési
stadiumot jelenti. Erre a szakaszra a legjellemzobbek a gyors, nagymeértéki
sejtvandorlasok, hirtelen alakvaltozasok. A folyamat elején, amikor a csirakorong félig
korbevette a szikanyagot, az epibolia megtorpan, a csirakorong szélén a sejtek
felszaporodnak és egy megvastagodott gytirit képeznek, ezt hivjak csiradvnek (germ
ring). A csiradv teriiletén a DEL rétegbdl egyesével sejtek fordulnak befelé a szikanyag
rranyaba, a beforduléssal egyiitt a sejtek tipusa (génexpresszios mintazata) is
megvaltozik, ezeket a sejteket nevezik hypoblast sejteknek, melyekbdl késobb a

mezoderma ¢€s az endoderma lesz (5. és 6. abra).
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ANIMALIS POLUS epiblast _- "Brachet's cleft'
/ P hypoblast
hypoblast
periderma
& embriopajzs ~— R
&b ; i
S — epiblast
5%;?’*“5 P DORSALIS O ;
OLDAL / mélybe forduld sejtek

sejtek, amelyek nem
fordulnak be

YSL

VEGETATV POLUS

szikgranulumok

5. abra: Sejtvandorlasok a gasztrulacioé soran (lateralis nézetben 50% epibolidnal). Az
embridpajzs teriilete nagyitva is lathatd. A csiradv teriiletén befordul6 sejtek formaljak
a hypoblast sejtréteget, a nem befordul6 sejtek alakitjak ki az epiblast réteget. Forras:
http://anatomia.elte.hu/Anatgyak/A-gyakorlatok/06_Halak/hal-fejlodes.pdf

A sejtek egyenként torténd beforduldsat a hal, egér illetve csirke embridban
ingresszionak (ingression) nevezik, ezzel elkiilonitve a példaul béka embrid
gasztrulacidja soran megfigyelhetd involociotol (involution), amikor egy teljes sejtlemez
(cell sheet) egységesen fordul be ugy, hogy a sejtek egylitt maradnak és megorzik
szomszédaikat. Az ingresszio kezdetével egy idoben megindul a konvergens extenzidonak
(CE) nevezett folyamat [73, 77-79], amelynek sordn az epiblast és hypoblast sejtek az
embrid majdani dorzélis oldala felé aramlanak, ennek elsd lathato jele, hogy a csiradv a
dorzalis oldalon egy ponton megvastagszik kialakitva az iigynevezett embridpajzsot
vagy embrionalis organizatort (5. abra). Az organizator elnevezés arra utal, hogy az
embrid ventralis oldaldra egy masik embridbol atiiltetve képes indukalni egy teljes
masodik embriondlis tengely kialakuldsat (masodik fej és a gazda szervezetbdl szdrmazé

idegrendszerrel egyiitt).

Az embridpajzs teriiletén beforduld hypoblastot axidlis hypoblastnak nevezik,
mivel az embrid hossztengelyének kialakitdsaban vesz részt. Az axialis hypoblast
eldszor befordulo sejtcsoportjat prekordalis lemez (prechordal plate, PL) sejteknek
hivjak. A PL sejtek a befordulas utan gyors csoportos migraciéval haladnak az animalis

polus felé (lasd 7. abra, 2.6.3. és 6. fejezet).

A csiradv embridpajzson kiviili teriiletén befordul6 sejtek a paraaxidlis

hypoblastot alkotjak. A paraaxialis hypoblast sejtvandorléssal (a korabban emlitett CE-


http://anatomia.elte.hu/Anatgyak/A-gyakorlatok/06_Halak/hal-fejlodes.pdf
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nak nevezett sejtatrendez0dés soran) dorzalis iranyba vandorol (6. abra). A DEL réteg
nem befordul6 sejtjei alkotjak az epiblast réteget, amibdl késdbb az ektoderma alakul ki.
A konvergens extenzid soran a dorzalis oldal felé¢ &ramlo sejtek medio-lateralis
interkalacidja kovetkeztében (a sejtrétegek ,,0sszecsuszasa’) az embrionalis tengely a
lateralis iranyban vékonyodik, AP (antero-posterior) irdnyba pedig megnyulik mikdzben
az epibdlia folyamata tovabb halad egészen addig amig a blastoderma teljesen

korbeveszi a szikanyagot.

lateralis nézet dorzalis nézet

5.8-7.5 hpf
9 h e
7.5-10 hpf

10-12.5 hpf

/

v \/

N2 N

6. abra: A teljes (axialis és paraaaxialis) hypoblast sejtréteg aramlasa a
gasztrulacio soran. A sziirke nyilak az epibolia mozgasiranyat, a sarga nyilak
a hypolast mozgasiranyat jelolik. A hypoblast sejtréteg az 50 %-o0s epibolianal
megindul6 sejtingresszioval keletkezik. A dorzalis oldalon az embridpajzs
(shield) teriiletén befordulo sejtek gyors migracidval alakitjdk az embrio
axialis tengelyét. A lateralis hypoblast a dorzélis irdnyba halad a konvergens
extenziodnak (CE) nevezett folymat soran. A teljes hypoblast koriilbeliil 1500
sejtbol all mire az ingresszid folyamata befejezddik [80].
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2.6.3 Prekordalis lemez sejtek migracidja

Az embriopajzs teriiletén eloszor befordulo hypoblast sejteket, amelyek a
goosecoid gént expresszaljak, nevezik prekordalis lemez sejteknek (késobbiekben PL
sejtek, lasd 2.6.2 fejezet). A PL sejtek mozgasa, a csoportos sejtmozgas egy tipikus
példaja [81-83]. A PL sejtek az embriopajzs teriiletén egyénileg ingresszalodnak [84],
majd az szikanyag €s az epiblast sejtréteg kozott gyors iranyitott mozgassal vandorolnak
az embrio animélis polusa felé (lasd 6. fejezet, 7. abra, 1. video' ). A csoportot alkotd
sejtek szama az ingresszio kovetkeztében folyamatosan no, 50-70% epibolia kozott
koériilbeliil 500 PL sejt keletkezik és indul meg az animalis polus (az embrio késobbi

anterior rranya) felé (lasd késobb 6. fejezet).

Epiblast

Hypoblast

Ingresszio

7. abra: (a) A zebrahal embri6 mikroszkopos képe 50 %-os epibolianal, a gasztrulacio
kezdete. Az embriopajzs teriilete nagyitva is lathaté (b,c). Az embridpajzs teriiletén
befordulo hypoblast sejtek gyors anterior iranyt migraciéval haladnak az animalis
polus iranyaba a szikanyag (YSL) és az epiblast sejtréteg kozott. Az epiblast sejtréteget
egyrétegli periderma (EVL) boritja. Az eloszor befordulo koriilbeliil 500 sejt alkotja a
prekordalis lemez strukturat. Forras: az abra, a [73] cikk abrajanak modositasa.

A vandorlas mechanizmusa nem ismert, eddigi kutatasok nem talaltak olyan
jelzéanyagokat, amelyek kijelolhetnék a sejtek szamara az utiranyt [85]. Kisérletek azt
mutatjak, hogy a hypoblast sejtek (nem csak a csoport frontalis részén de a csoport
kozepén elhelyezkedo sejtek is) aktinban gazdag citoplazma nyulvanyokat képezve aktiv
migracioval vandorolnak [86]. Kideriilt, hogy az E-cadherin (ami egy jdl ismert sejt-sejt

adhézi6s molekula, melyet mind az epiblast mind a hypoblast sejtek termelnek)

! http://hal.elte.hw/~zsuzsaakos/diss/gscGFP H2ABFP.avi



http://bit.ly/1gWzClB
http://bit.ly/1gWzClB

Irodalmi attekintés 25

termelése fokozott a epiblast sejtekhez képest [87], lehetséges hogy ennek szerepe lehet
abban hogy a hypoblast sejtek gyorsan tudjanak haladni elére mikdzben sejt-sejt
kapcsolataikat (mas hypoblast illetve epiblast sejtekkel) dinamikusan lebontjak és
ujraépitik. Kérdéses hogy mihez képest tudnak animalis irdnyba elmozdulni a sejtek. Az
epibolia 65%-4ig nem detektalahato fibronectin (amit jellemzden szubsztratként
hasznélnak a sejtek az eldrehaladashoz) és csak az epibolia 80%-4atol figyelhetd meg
szamottevd mennyiség az epilast-hypoblast hataron illetve a szikanyag-hypoblast kdzott
[88, 89]. Egyes elképzelések szerint a hypoblast sejtek a felettiik elhelyezkedd epiblast
réteget hasznaljak szubsztratnak a vandorlashoz migracidjuk kezdetén [73, 84], erre az is
utal hogy a hypoblast és epyblast sejtek egymassal érintkeznek és egymads felé
nyulvanyokat képeznek. Az epiblast a lazabb hypoblast réteghez képest egy
kompaktabb, egybefiiggd sejtréteget alkot [84], amely a gasztrulacio elején (50%
epibolia) az epibolia mozgasnak megfeleléen az animalis iranyba mozog [73, 80].
Késdbbi mozgasat az epibdlia iranya és a konvergens extenzid folyamata egyiitt
jellemzi, ennek kovetkeztében a dorzalis oldalon rovid idére kialakul egy zona amelytdl
anterior iranyba (animalis p6lus fel¢) az epiblast sejtek anterior irdnyu, attdl posterior
iranyba pedig posterior irany mozgast végeznek [90]. Erdekes megjegyezni, hogy egy a
szikanyag (YSL) mozgasat vizsgalo kutatds szerint a paraaxialis hypoblast sejtek

migracioja (CE mozgasa) inditja be a YSL azonos iranyu aramlasat [91].

Transzplantacids kisérletek azt mutatjak, hogy a csoport elé transzplantalt sejtek
onalléan nem képesek vandorolni, lassi random mozgast végeznek. Amint a csoport

utoléri 6ket, a csoporthoz csatlakozva képesek a gyors iranyitott mozgasra [82].
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3 Alkalmazott kisérleti modszerek, elemzési technikak

3.1 GPS késziilékek és rogzitésiik

Az ELTE Biologiai Fizika tanszéke élen jar a GPS késziiléket hasznalo kutatasi
modszerek alkalmazéasaban és fejlesztésében. El6szor 2008-ban végeztiink olyan
kutatasokat, ahol GPS késziilékkel rogzitettiilk madarak (vandorsélyom és fehér golya)
haromdimenzids repiilési Utvonalat [56, 92]. KésObb ezt a mddszert alkalmaztuk a
csoportos mozgas vizsgalatokban [53, 59]. A késziilékek készen kaphaté modulokbol
(GPS vev6, GPS antenna, litium-polimer akkumulator, memoria) fejlesztettiik ugy, hogy
optimalisak legyenek az adott méréshez. Az els6 generacio 1 Hz-es adatgytijtésre volt
képes [56]. A jelenlegi fejlesztés (8. dbra) 10 Hz-el miikddik, nem csak pozicid
meghatarozasra [59], de az 4llatok viselkedésének vizsgalatara is alkalmas a beépitett
haromiranyu gyorsulasmérének, és giroszkopnak koszonhetéen [93]. Igy akér a
késziilékek technikai megvalositasa sajat munkan feliil Csiszér Miklosnak és Danko
Tibornak koszonhetd (korabbi vevok), a legujabb vevd pedig Vasarhelyi Gabor tervezd

munkdjaval valosult meg.

Ezen dolgozatban leirt kutatdsokban két kiilonb6z6 GPS vevot hasznaltunk. A
korabbi fejlesztésti GPS vevd, mely az U-blox, LEA-5H modulra épiil, méasodpercenként
5, 6sszesen 30 000 adatpontot tud rogziteni (késdbbiekben 5 Hz-es GPS), tomege 16 g,
2,5 cm széles, 4,5 cm hosszu, magassaga 1,5 cm. A késobbi fejlesztésii GPS vevd (10
Hz-es GPS-INS késziil€k), a kereskedelmi forgalomban kaphat6, Global Top altal
forgalmazott, Gmsul LP modulra épiil. 10 pozicié adatot képes rogziteni
masodpercenként, ezen felill a késziilék egy 100 Hz-es adatrogzitési frekvencidra képes
IMU egységgel (Inertial Measurement Unit) lett egybeépitve. Az IMU egység
haromiranyu gyorsulas mérot, giroszkopot, és hdmérodt tartalmaz. Teljes tomege 13
gramm, amely tartalmazza a litium-polimer akkumulatort is, mérete 2,5 x 4,5 x 1,2 cm (a

késziilék részletes specifikacioja itt talalhato: GPS-INS logger datasheet?). A 4.1. és a 5.

fejezetben leirt kutatashoz az 5 Hz-es GPS késziiléket, a 4.2. fejezetben ismertetett

2 http://hal.elte.hu/~zsuzsaakos/diss/GPSINS.pdf
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mérésekhez a 10 Hz-es GPS-INS késziilékkel nyert pozicid adatokat hasznaltuk fel. A
GPS késziilekek a sajat memoridjukba rogzitették az adatokat a mérések soran,

amelyeket az egyes mérések kozott szamitogépre toltottiink le.

A GPS késziilékeket a kutatdsok sordn galambokra (9. és 10. dbra), kutyakra (11.
abra) ¢€s gazdajukra rogzitettiik. Galambok esetén a rogzitésre két féle kiillonbozo
modszert alkalmaztunk. Egyik esetben a GPS késziiléket sajat fejlesztésii, hatizsak szerli
hammal raktuk fel a madarakra, melynek gumis pantja a madar begye el6tt
keresztezddott [53]. A hatizsak tervezésénél szempont volt, hogy minél konnyebb
legyen, a lehetd legkisebb mértékben zavarja a madarakat a repiilésben, és egyszertien,
az allatok szamara minél kevesebb stresszel lehessen felhelyezni. Annak érdekében,
hogy a mérés idejére a madarak megszokjak a hatizsakot és a plusz terhet, a GPS
késziilékkel azonos tomegli €s nagysagu gyurma nehezékkel tréningeztiik a mérésben
résztvevd galambokat, a mérést megel6z6 hetekben. A 4.2. fejezetben szerepld kisérlet
soran [59] egy masik GPS rogzitési modszert alkalmaztunk, amely hatizsak helyett,
tépdzarat hasznal a GPS késziilék rogzitésére. Ilyenkor a galambok hatarol a GPS
késziilék nagysagaval azonos feliileten rovidre (3-4mm) vagtuk a tollakat, és ehhez
ragasztottuk a tépdzar egyik felét. A tépdzar masik felét a GPS késziilékhez rogzitettiik.
Ez utébbi maddszer eldnye a hatizsakkal torténd rogzitéssel szemben, hogy feltehetden
még kevésbé befolyasolja a madarak repiilését, mivel a szdrnyakhoz egyaltalan nem ér
hozza semmi. Hatranya, hogy minden évben a vedlési iddszakban, mikor a galambok
levedlik a tollaikat, levedlik a tépdzarat is. Igy ebben az idészakban nem vehetnek részt
a mérésekben. Mindkét modszerrdl elmondhaté hogy nem okoz karosodast a

galamboknak.

A 5. fejezetben targyalt kutatasok soran kutyakra és gazdajukra rogzitettiink GPS
késziiléket. A kutyak szokvanyos kutyahamot viseltek, a GPS késziilékeket ehhez a
hamhoz rogzitettiik, ligyelve arra, hogy antennaval felfelé helyezkedjenek el, és minél
kevesebbet tudjanak elmozdulni a kutyahoz képest (11. abra). A gazda a véllara rogzitve

viselt ugyanolyan tipusu GPS késziiléket, mint a kutyak.
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8. abra: GPS-INS késziilékek, amelyek egy 10 H-z-es GPS vevobol (Global
Top, Gmsul LP modul) és egy 100 Hz-es IMU egységbdl (haromiranya
gyorsulas mérd, giroszkop, hémérd) allnak. Tomegiik 13 gramm, méretiik 2,5
x 4,5x 1,2 cm (GPS-INS logger datasheetz). Fotd: Akos Zsuzsa.

9. abra: Galamb, hammal rogzitett GPS késziilékkel a hatan. A GPS késziilék
az erre a c€lra tervezett, konnyli anyagbol késziilt tépdzarral zarhato
hatizsdkban helyezkedik el, és egy, a begy eldtt keresztez6dd gumis pant
rogziti a madarhoz. Foto: Akos Zsuzsa
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10. abra: Galambok tépdzaras modszerrel rogzitett GPS késziilékkel a
hatukon, elengedés kdzben. A GPS rogzitéséhez galambok hatarol a GPS
késziilék nagysagaval azonos feliileten rovidre vagjak a tollakat, és tépdzarat
ragasztanak ra. A tépdzar masik fele a GPS késziilékhez van rogzitve. Foto:
Akos Zsuzsa

11. abra: A hamhoz rogzitett GPS késziiléket visel6 magyar vizsla. Foto: Akos
Zsuzsa
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3.2 GPS palyaadatoktol kovetési halozatig

A 4. és 5. fejezetekben a csoporton beliili vezetd-kovetd viszonyok feltarasahoz,

a kovetkez6 analizist végeztiik el.

A GPS késziilékbol nyert 5 vagy 10 Hz-es (1asd korabban a két kiilonb6z6
késziilék leirasat) geodéziai koordinatakban 1évo pozicid adatokat Local Flat Earth
Approximation modszer hasznalataval szamoltuk at Descartes koordinatarendszerbeli x,
y ¢és z koordinatakka. A pozici6 adatokat az 5 Hz-es GPS késziilék esetén Gauss sziirdvel
simitottuk (¢ = 0,4 s) és B-spline illesztéssel folytonos ttvonalla alakitottuk, a késdbb

hasznalt 10 Hz-es késziilék adatait simitas nélkil hasznaltuk fel.

A csoporton beliili vezet6-kovetd viszonyok meghatarozasahoz a statisztikus
fizika inspiralta korrelacids fiiggvényeket hasznaltunk. Arra voltunk kivancsiak, hogy
mely egyedek kezdeményezik az irdnyvaltast, ennek meghatarozasédhoz a kovetkezd

modon definialt iddeltolt-irdnykorrelacios fiiggvényt alkalmaztuk:

Cij(0) = (B (0) - vt + D) (3.2.1)

ahol i és j a csoporton beliili két egyed (i #/ ), v;(t) az i egyed t id6beli normalt
sebességvektora, U;(t + 7) aj egyed normalt sebességvektora a ¢ + 7 idépontban. C;;(7)
tehat megadja, hogy két palya, kiilonboz6 7 1d6 eltolasokra, a teljes kozds mozgasi idore
atlagolva mennyire korrelal. A definiciobol adodéan Cj;(t) = Cj;(—7). A korrelacos
fliggvény C;;(7) maximuma, C;; (7 j) jeldli ki azt a jellemzd 7;; ideltolasi értéket,
amennyivel a j egyed iranyvaltasai kovetik az i egyed iranyvaéltasait. 7;; pozitiv értéke
esetén ez gy értelmezhetd, hogy i vezet. Itt is igaz, hogy 7;;=—7;; (ha i vezeti j-t akkor j
koveti i-t). Annak érdekében, hogy kisziirjiik a nem valodi kdlcsonhatasokat, csak akkor
szamoltunk kovetési id6t, ha két utvonal er8sen korrelalt, C;; (Tf j) egy kiiszobérték
(Cin) felett volt, (jellemzden C,,;,, = 0,9 kiiszobértéket valasztottuk, vagy tobb

kiilonboz6 értékre adtuk meg az eredményeket). Az igy meghatdrozott parok kozotti 7;;

kovetési idoket hasznaltuk fel arra, hogy a csoporton beliili kovetési viszonyokat
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halozatos formaban megjelenitsiik (17. abra b panel), illetve vizsgaljuk a csoporton
beliili vezet6-kovetd viszonyok valtozasat. A csoporton beliili linearis rangsort is ennek

*

segitségevel definialtuk ugy, hogy 7;; kovetési idoket atlagoltuk i egyedre és a csoport

Osszes tobbi tagjara, igy kaptunk egy, nem parokra, hanem az egyes egyedekre jellemz6
értéket, amelyet 7;-vel jeloltiink. T; megmutatja, hogy egy adott egyed iranyvalasztasa a
csapat atlagos mozgasat mennyivel el6zi meg vagy marad le téle. Amennyiben
csoporton beliil a kovetési kapcsolatrendszer hierarchikus, és tranzitiv, akkor ez a t;

érték jellemzi az egyednek a kdvetési hierarchidban elfoglalt helyét.

A 4.1 és a 4.2 fejezetekben a parokra jellemz kvetési idSket 7;; €s az egyedek

csoporton belill elfoglalt rangjara jellemz6 t; mennyiségeket fogom hasznalni a

csoporton beliili kovetési viszonyok vizsgélatdhoz.

Az 5. fejezetben hasznalt modszer ett6l kismértékben eltér [94]. A kiilonbség
abbol adodik, hogy ebben a kisérletben kutyak esetében szerettiink volna kovetési
adatokat kinyerni. A kutydk mozgésa azonban jelentdsen kiilonbozik a galambokétol.
Mig a galambok mozgésa éltalaban a teljes mérés (egy repiilés alatt) erdsen korrelalt,
addig a kutyak palydja jellemzden nem mutat rendezettséget az id6 nagy részében, csak
rovid idészakokban futnak egytitt. Mivel ezekben a rovid id6szakokban akartuk mérni a
pillanatnyi vezet6-kovetd viszonyokat ezért a korabban irt 3.2.1 egyenletben definialt
iddeltolt korrelacios fiiggvényt nem a teljes mérés idOtartamara, hanem révidebb (6
masodpercesnek valasztott) iddablakra alkalmaztuk. Egyedek kozott egy adott
pillanatban az interakcio feltételének azt szabtuk, hogy a Cj; (Ti j) értéke az idéablakra
elegendden magas legyen (> 0,95). Ebben az esetben a korrelacios fiiggvény
maximumahoz tartozo parok kozotti iddeltolési érték nem egy teljes mérésre jellemzo,
hanem pillanatnyi vezetd-kovetd viszonyt hataroz meg. A csoporton beliili parok kozti

*

atlagos kovetési viszonyt jellemzé 7;;-ot, ezen pillanatnyi értékek eloszlasanak

vizsgalatabol nyertiik (lasd 5.2.1 fejezet).
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12. abra: A parok kozotti iddeltolas szemléletes jelentése. a) a csoporton beliil
kiemelten latszik j madar hat iddpontban vett, palya menti normalt
sebességvektora (fekete nyilak), és i madar # = 0 idOben vett normalt
sebességvektora (sziirke nyil). b) i és j madar normalt sebességvektorainak
skalarszorzata kiilonb6zd T idéeltolasok esetén. Az adott példan, az adott ¢ =
0 idépontban j madar 2 T id6késéssel koveti i madarat.
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13. abra: Parok kozti t; I 1d6késés meghatarozasa. Az ébra 5 (A, M, G, D, C -
vel jelolt) egyed kozott mutatja a C;;(7) = (v;(t) - v;(t + 1)), figgvény
értekének alakulasat, egy teljes mérésre vett iddatlagolast kovetden. A
maximum értékeket, 7;; -t a szimbolumok jeldlik. Az dbra a 4.1. fejezetben
leirt mérésben szerepld galambcsapat egy repiilésébdl szamolt értékeket
mutatja.

3.3 Kisérleti modszerek in vivo csoportos sejtmozgas vizsgalatahoz

Az embrioldgia kutatasok széles korben alkalmazzak az elérhetd genetikai és
sejtbiologia modszereket €s a legjabb mikroszkdpos technikat. Egyik oka, hogy a
zebrahal széles korben elterjedt alanyava valt ezeknek a kutatasoknak, hogy szamos
genetikai mutacioja létezik, melyek vizsgalatat kombinalva egyéb genetikai
modszerekkel (példaul géncsendesitési eljarasokkal, fluoreszcens sejtjelold technikaval)

szamos hipotézis viszonylag gyorsan tesztelhetd.

A 6. fejezetben a prekordalis lemez vizsgalatdhoz transzgenikus gsc:GFP
zebrahal embridkat vizsgaltunk. Erre a genetikai mutacidra jellemzd, hogy a goosecoid

gént (gsc) expresszalo sejtjei zold fluoreszcens proteint is termelnek (GFP, 14. abra, 1.
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video', [83, 95]). Ezzel a PL sejtcsoport (melyre jellemzd a gsc gén expresszioja)
elkiilonithetové valik a tobbi sejttdl (epiblast, EVL, YSL). A sejtek egyéni kovetésének
érdekében az embridt egysejtes allapotban sejtmag hisztonfehérjéhez kotott kék
fluoreszcens proteint kodolé6 RNS-el injektaltuk (H2A:BFP, 100 pg), igy az embrid

0sszes sejtmagjaba tovabb 6roklodott a kék jeldlés.

14. abra: Prekordalis lemez migraciojarol késziilt mikroszkdpos felvétel egy
képkockaja. Az embri6 (a) dorzalis és (b) lateralis nézetben lathato. A PL
sejtek a képen zoldek (gsc: GFP transzgénikus vonallal dolgoztunk, ahol a PL
sejtek zolden fluoreszkalnak). A sejtmagok kékek (az embridt egysejtes
allapotban H2A:BFP mRNS-el injektaltuk). A teljes mikroszkopos felvételen
a PL sejtcsoport migraciodja az elsé PL sejtek megjelenésétdl ~2 dra
idétartamban lathato. A video itt talalhato: 1. video'.

Az embri6 28,5 °C —on fejlodott. A gasztrulacidé meginduldsa el6tt az embridk
korionjat kézzel tavolitottuk el. Az embridpajzs megjelenését kdvetden, a mikroszkopos
felvétel készités¢hez E3 tapanyagot tartalmazo agaroz gélbe agyaztuk gy, hogy az
embridpajzs felfelé helyezkedjen el (a mikroszkop 1atoszogébe essen). A felvételeket

multifoton mikroszkoppal rogzitettiik, koriilbeliil 2 6ra id6tartamot vettiink fel, ami az
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50-60%-o0s epiboliatol a 70-80%-os epibolidig tartd embriondlis fejloddési szakasznak
felel meg. A felvételek 100 s / képkocka iddbeli felbontassal késziiltek, térbeli
felbontasuk vizszintesen (xy-irdnyban) 0,98 um fiiggdlegesen (z iranyban) 4,8 um. A
mikroszkopos felvételbol IMARIS elemz6 szoftver segitségével nyertiik ki a sejtek

haromdimenzios Gtvonalait.

A PL sejtek szamanak csokkentésére (6.1. fejezet) kétféle modszert
alkalmaztunk. Egyik esetben az embriot egysejtes allapotaban cyclops morpholino RNS-
el (cyc MO, 1 ng) injektaltuk, hasonl6an a [96] cikkben alkalmazott modszerhez. A
morpholino géncsendesitésre hasznalt rovid RNS molekula (~25 bézispar hosszu),
miikddési elve, hogy specifikusan hozzakotddik egy adott, a sejt altal termelt mRNS
molekuldhoz (antiszenz parja a cél mRNS-nek) igy meggatolja a transzlaciot (mRNS-rdl
fehérje képz3dését). fgy a morpholino tipusatol és mennyiségétdl figgden, kiilonbozd
gének expresszidja szabalyozhatd modon csendesithetd. A cyclops gén egy ndvekedési
faktort kodol (TGF B ), amely sziikséges a PL sejtek kialakuldsdhoz, igy a cyclops gén

r

csendesitése a PL sejtek szdmanak csokkenését idézi eld (15. abra, lasd még 6.1. fejezet

29. abra).
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gsc:GFP

65% epib. 90% epib.

15. abra: A PL sejtek szdmanak csokkenése cyc MO hatasara. Az dbra felso

részén normal fejlédésti embrid 1athatd (65 és 90 %-os epibdlianal). A PL

sejtek zold fluoreszcens fehérjét expresszalnak. Az kép also felén a cyc MO-

val injektalt embrio lathato. Megfigyelhetd, hogy a cyc MO-val kezelt

embrioban kevesebb PL sejt alakult ki (lasd még 6.1. fejezet 29. abra).

A sejtszam csokkenést egy masik modszerrel is eldidéztiik, amikoris a sejtek
osztodasat gatoltuk (cell division inhibition, CDI) 30% epobdliatdl kezdve, 100uM

amphidicolin és 20mM hydroxyurea alkalmazasaval [97].

A kisérletek egy részében olyan Mzoep (maternal-zygotic One-Eyed Pinhead)
transzgénikus vonallal dolgoztunk melybdl teljesen hianyoznak PL sejtek (6.2 fejezet),
az embri6 csak ektodermalis szovetbdl all [98]. Ebben a mutacidban hianyzik a
membranhoz kotott One-Eyed Pinhead (Oep) receptor, ami sziikséges ahhoz, hogy a
sejtek érzékelni tudjék a jelen 1év0 novekedési faktorokat (TGFf, Nodal). Ez az oka
annak, hogy nem képzddnek mesendodermalis sejtek, €s az embriondlis tengely nem
fejlédik normalisan. Az Mzoep mutansok vizsgalata egyrészt lehetdve tette, hogy az

epiblast sejtek mozgasat PL sejtek jelenléte nélkiil vizsgaljuk, masrészt a kisérletek egy
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részében PL sejteket transzplantaltunk Mzoep mutansba igy a PL sejtek mozgasat olyan

kornyezetben tudtuk vizsgalni, ahol j PL sejtek mar nem képzddnek ingresszioval.
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4 Kollektiv mozgas és dontéshozas vizsgalata
galambcsapaton

Postagalambok idealis alanyai a csoportos mozgas vizsgalatat célzo GPS
technologiat alkalmazo6 kisérleti kutatasoknak. Emberrel valo kapcsolatuk régre nyulik
vissza. Szallittattak veliik levelet, gyogyszert és kameraval szerelték fel ket, hogy
segitségiikkel légifelvételeket készitsenek. Az elsd vilaghdborutol kezdve felderitéként
¢és kozvetitoként is alkalmaztak dket (16. abra). Jelenleg szamos versenyt rendeznek,
ahol a hazatalaléasi képességiik alapjan dijazzédk a madarakat. Csodalatra mélto
navigécios képességiiknek kdszonhetden a navigacioval foglalkozo kutatdsok kedvelt
alanya lett (1asd 2.4. fejezet). Akar 1-2000 km-rdl is képesek hazajutni és megtalalni
sajat dicukat. Jol szelidithetdek, konnyen hozzaszoknak ahhoz, hogy kézbe vegyék dket,
nem okoz szamukra komolyabb stresszt a GPS késziilék rogzitése. Szeretnek csapatban
repiilni, korabbi kutatasokbol tudjuk, hogy egyiitt hatékonyabban navigalnak mint kiilon-
kiilon [8].

16. abra: Julius Neubronner 1907-ben szerelt fel el6szor kamerat
postagalambokra. Segitségiikkel sikeresen készitett 1¢gifelvételeket.

De vajon hogyan érik el ezt? Léteznek a csapatban kitiintetett vezetd egyedek?

Ha igen, mi jeloli ki 6ket? A vezetdk jobb navigéacios képességiliknek kdszonhetd a
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pontosabb navigaci6? Vagy minden egyed ugyanolyan szerepet tolt be a csapatban és a

navigacios hibak kiatlagolodnak?

Ezen kérdések megvalaszolasahoz tobb kutatast végeztiink el. Az elsd kisérletet a
Magyar Postagalamb Szovetséggel és Patd Jozsef galambésszal egyiittmiikodésben
végeztiik, Budapesten és kornyékén. Tapasztalt versenygalambokkal dolgoztunk. Ez a
kutatatas a csapaton beliili vezet6-kovetd viszonyokat tarta fel (lasd 4.1. fejezet). A
masodik kisérletben az Oxfordi egyetem Zoologia tanszékén miikodé OxNav csoporttal
mikddtiink egytitt. A kisérleteket az oxfordi csoport, Wytham-i kutatéallomasan erre a
célra fenntartott galambducaban €16 madarakkal végeztiik. Ezen kutatatas az el6z6
folytatasdnak tekinthetd és arra irdnyult, hogy megtudjuk vajon a jobb navigacios

képességli galambok vezetokké valnak-e egy csapatban (lasd 4.2. fejezet).

4.1 Vezetési hierarchia a galambcsapatban

4.1.1 Kisérlet

A kisérleteket 13 (nyomtatott nagybetiivel A-tol M-ig jelolt) egy €s 6t év kozotti
versenygalambon végeztiik. Olyan galambokat valasztottunk, akik korabbi versenyeken
mar sikeresen teljesittették a 100 km f6l6tti tavot. Repiilési Gitvonalukat 5 Hz-es GPS
késziilekkel rogzitettiik (a GPS késziilék és rogzitésének leirdsat és a madarak
tréningezését 1asd bovebben 3. fejezet). A méréseket reggel vagy késé délutan végeztiik,
annak érdekében, hogy a madarak ne melegben repiiljenek. Mérésen kiviil is szabadon
repiilhettek a madarak a reggeli, kora déleldtti €s kés6 délutani 6rdkban. A kisérlet alatt
¢s az azt megeldzo két hétben végig viselték a GPS rogzitésére hasznalt hamot, abban
mérés esetén a GPS késziiléket, mérések kozott pedig azzal megegyezd tomegii

nehezéket.

Hérom kiilonboz6 tipusu reptetésrdl gytijtottiink adatot: dac koriili szabad
repiilésekrodl (11 reptetés, atlagosan 12 percesek, a csapat a duc koriilbeliil 200 m-es
korzetében maradt 1asd 17. dbra), csoportos hazarepiilésekrdl, amely soran a galambokat
a ductol 13,7-14,8 km kozotti tavrol engedtiik haza (4 reptetés) és mértiik a madarak
egyéni hazarepiilését is (15,2 km-es tavolsagrol). A legtobb esetben a csapat 10 (8
reptetetés) vagy 9 (5 reptetés) galambbol allt. Két alkalommal 8-as csapatban engedtiik
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el 6ket egyszer pedig 7-en vettek részt a mérésben. A méréseket 2008. augusztus 22. €s
szeptember 26. kozott végeztiik. Ennek soran 6sszesen 32 dranyi repiilési titvonalat

rogzitettiink.

4.1.2 Eredmények

A csapat GPS késziilékkel rogzitett egyéni utvonalaibol, iddeltolt-
iranykorrelécios fliggvény hasznalataval (a modszer részletes ismertetése a 3.2.

*

fejezetben talalhat6) minden repiilés minden parjara meghataroztuk a jellemzd 7;;

kovetési idoket (7 €sj a csapaton beliili madarak i # j, pozitiv 7;; estén j kdveti i-t). Ezen
feliil kiszamitottuk a csapaton beliili lineéris kdvetési rangsorban elfoglalt helyet
meghatarozo6 t; iddeltolast. Annak érdekében, hogy kisziirjiik a nem valédi

kolesonhatasokat, csak akkor szamoltunk kovetési idot, ha két madar itvonala erdsen

korrelalt (Cy;(t{;) > Comin)-

A csapaton beliili parok 63 %-a esetén talaltunk egyértelmi iranyitott kapcsolatot
(Cmin= 0,5, 7;; = 0,2). Az atlagos kovetési idSkre, Cpip= 0,5 kiiszobértekkel 0,37 s (&
0,27 s.d), Cppin= 0,9, esetén pedig 0,32 s (£ 0,20 s.d) adodtak. Tehat atlagosan ekkora
idOkéséssel reagalnak a madarak egymas mozgasara. Ez az id6 hosszabb, mint a
madarak reakci6 ideje, feltehetden inkabb egy kognitiv dontési folyamathoz kothetd.

*

A parokra meghatarozott 7;; iddeltolasi értékeket halozatos formaba rendeztik

(17. abra b panel), oly modon hogy a cslicsok reprezentaljak a madarakat, az élek pedig

a vezetotol a koveto felé mutatnak.

A legtobb repiilés egyértelmiien hierarchikus elrendez6dést mutatott, azaz csak
tranzitiv vezetd kovetd viszonyokat tartalmazott (ha A—B és B—C, akkor A—C). A 15
repiilésbodl csak 3 esetén talaltunk irdnyitott hurkot (A—B, B—C ¢s C—A elrendezést).
Az Gsszes replilésre nézve a hierarchia irdnyaba mutat6 élek aranya 0,99 volt. Annak
megallapitasara, hogy mekkora az esély, hogy véletlenszerli adatokbol ennyire
hierarchikus hélozatot kapjunk, randomizacios tesztet végeztiink. Erdds-Rényi modellel
generalt random halozat esetén a valdszinliség igen csekély (p < 0,001) ami azt mutatja,
hogy egy repiilésen beliil a vezetd kovetd kapcsolatrendszer erdsen hierarchikus

elrendez6dést mutat.
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17. abra: Egy repiilés soran a GPS késziilékkel rogzitett egyedi utvonalak
részlete €s a teljes repiilésbdl szamolt hierarchikus vezetd-kovetd kapcsolati
halézat. (a) Tiz galamb, duc koriili repiilésébdl szarmazo egyedi Gtvonalak 2
perces részlete. A korok a madarak masodpercenkénti poziciojat jelolik. (b) a
teljes repiilésre szdmolt hierarchikus vezetd-kovetd kapcsolatrendszer. A
nyilak a vezet6tol mutatnak a kdvetd felé. A nyilakon feltiintetett szdmok a
parok kozétti 7;; idéeltolasi értékeket jelzik, masodpercben megadva (Cpin=
0,5 és 7;; > 0,2 esetén).

Az Osszes repiilés alapjan kialakult rangsort az egyes repiilésekbdl kapott ;
értékek O0sszes repiilésre vett atlaga 7, alapjan hataroztuk meg (18. abra). Ezen feliil azon
parokbdl, amelyek minimum kétszer repiiltek egytitt és titvonaluk erdsen korrelalt

(Cimin = 0,99), felrajzoltunk egy atlagos kovetési haldzatot. Az igy nyert kdvetési

kapcsolatok a T, értékekbdl nyert linearis rangsorral jol egyeznek (lasd 18. abra).
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18. abra: Az Gsszes, 15 repiilésbdl szamolt hierarchikus vezetd-kovetd haldzat
(jobb oldalt) és az egyedekre jellemzd linearis rangsor (bal oldalt). A linearis
rangsort az Osszes repiilésbol szamolt T, értékek adjak, amely mérészam
megmutatja, hogy egy madar atlagosan mennyivel elézi meg vagy mekkora
1dokéséssel koveti a csoport atlagos mozgasat. Az dsszes repiilésbol
Osszeallitott vezetdi halozatban azon parok szerepelnek, akik minimum két
alkalommal szorosan egyiitt repiiltek (Cp,ip, = 0,99). T, értékekbdl adodo
sorrend a hierarchikus haldzati elrendezéshez igen hasonlé eredményt mutat.

Felmertil a kérdés, hogy a parok kozotti vezeto-kovetd viszony valtozik-e a
kiilonb6z6 tipusu repiilések soran. Ennek vizsgélatdhoz, a kovetési sorrendet
meghatarozo6 T, értékeket kiilon-kiilon kiszdmoltuk a hazarepiilési és duc koriili
repiilésre. A kiillonboz6 tipust repiilések esetén mért T, értékek korrelaltak (Pearson’s
=0,797, n =8, P=0,018). Ami arra utal, hogy a vezetd pozicié nem fiigg a repiilés
tipusatol.

A postagalambok 340 fokban latnak igy nem magatol értetddd, hogy a vezetok

hol foglalnak helyet a csapatban. Altaldban az a feltételezés hogy a vezeték elolrél
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iranyitjak a csapatot. Ennek vizsgalatdhoz meghataroztuk minden egyes madar atlagos
tavolsagat a csapat tomegkdzéppontjatél a menetiranyra vetitve (d,). Az dsszes repiilés
figyelembevételével szamolt linearis rangsor T, és d, értéke erésen korrelalt (» = 0,863, n
=9, P=0,003), ami azt mutatja, hogy a vezetdk a menetirinynak megfeleléen a csapat

elején foglalnak helyet.

Annak vizsgalatara, hogy vajon a jobban navigalo galambok toltik e be a vezetd
szerepet, az egyes galambokra jellemz6 hatékonysagot hataroztunk meg, az egyéni
hazarepiilésekbdl. A hatékonysagot a navigacios kutatasok soran megszokott médon
szamoltuk, a kovetkezoképpen: elengedési hely és a dic tavolsaga 1égvonalban osztva a
madar altal megtett ut hosszaval. Az egyik madar (H) 1ényegesen nagyobb tavot tett
meg, mint az dsszes tobbi madar (> atlag + 5 szords). Az 6sszes madar
figyelembevételével az egyéni hatékonysag és a vezetési rangsor kdzott a korrelacié nem
volt szignifikans (Pearson’s » =- 0,29, n =8, P =0,1). A H jelti madarat kihagyva, a
korrelacid erdsebb, de tovabbra sem szignifikans (Pearson’s »=- 0,71, n =7, P =0,074).
Mivel a kockazat miatt (egyediil repiild galambok kénnyebben esnek aldozatul ragadozo
madaraknak, vagy tévednek el) csak egy hazarepiilést végeztiink, ezért egyértelmii
kovetkeztetést nem tudtunk levonni azzal kapcsolatban, hogy van-e dsszefiiggés az
egyéni hatékonysag és a vezetési rangsorban elfoglalt pozicio kozott. Ez késébbi

kutatatas targyat képezte (lasd 4.2. fejezet).

4.1.3 Osszefoglalas

Kisebb, 7-10 fés galambcesapaton beliili vezetési viszonyokat vizsgaltuk
repiilésiik soran, GPS késziilék segitségével. Az adatokat ujszeri médon, iddeltolt-

iranykorrelacios fiiggvény hasznalataval elemeztiik.

Eredményeink azt mutatjak, hogy a galambcsapaton beliil 1étezik egy hurkoktol
mentes vezetési hierarchia a repiilések sordn, tehat az egyes egyedek eltérd sullyal
vesznek részt a dontéshozasi mechanizmusban. Ez a hierarchia repiilések kozott
valtozhat, tobb repiilést vizsgdlva azonban allando. A vezetési rangsor kiillonb6zd
repiilési tipusok esetén (duc koriili, €s hazatérd) is megegyezik. A vezetési rangsorban

elol elhelyezkedd madarak a csapaton beliil térben is eldl helyezkednek el. A navigacios
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képesség €s a vezetési rangsorban elfoglalt pozicid kdzott nem talaltunk egyértelmui

kapcsolatot.

A munkét bemutat6 cikk [53], Nagy Matéval, Biréo Déraval és Vicsek Taméassal
egylittmiikodésben késziilt el.

4.2 Vezetési hierarchia stabilitasanak vizsgalata galambcsapatban

4.2.1 Kisérlet

Az el6z0 fejezetben lathattuk, hogy a galambcsapatban vezetési hierarchia
uralkodik a repiilések soran. A hierarchia bar dinamikus, egyes repiiléseken beliil
valtozhat, hosszabb tavon, tobb repiilést vizsgalva alland6. Vannak egyedek, akik
gyakrabban vallaljdk a vezetd szerepet, nagyobb sullyal vesznek részt a kozds irany
kialakitdsaban. Annak érdekében, hogy megtudjuk, milyen kapcsolat van az egyéni
navigacids hatékonysag és a vezetési rangsorban elfoglalt pozicid kozott olyan kisérletet
terveztiink, amelyben a hierarchia kialakuldsa utan egyes madarak extra tudast
szerezhettek (10-bdl 3 galamb minden csapatban), majd megvizsgéltuk, hogy ez milyen

hatast gyakorolt a korabban kialakult vezetési hierarchiara.

Hérom, 10-10 f8s galambcsapattal (A, B és C csapat), 6sszesen 30 felndtt (4 €s 8
év kozotti) postagalambbal dolgoztunk. Olyan galambokat valasztottunk a 120 f8s
ducbol, akik korabban mar sikeresen hazatértek tavolabbi helyekrdl is, mint a kisérletben
hasznalt elengedési hely, de onnan még soha nem lettek eleresztve. Ez az elengedési
hely még 0j volt szamukra. A madarak tépdzarral rogzitett 10 Hz-es GPS késziileket
viseltek a mérések soran (lasd 3.1. fejezet). A mérési napok kivételével szabadon
replilhettek. A méréseket az Oxfordi Egyetem Kutatdéallomasan, Wythamben és
kornyékén végeztiik. A madarakat minden alkalommal a dtctol 15,7 km-re, 151°-ra
fekvo Radfordbol engedtiik el. A kisérlet harom kiilonb6z6 részbdl allt. E18szor 10-es
csapatokban tréningeztiik a madarakat (1. fazis: csoportos tréning). Minden csoportot 8
alkalommal engedtiink haza egyiitt. Ezutan, a 8 repiilés alapjan, meghataroztuk a
csoporton beliili vezetési hierarchiat a korabban ismertetett modon (3.2. fejezet, Maté
Nagy et al. 2010). A kisérlet II. fazisdban minden csapatbol random modon

kivalasztottunk 3 madarat, akiknek extra tréningként tizszer egyediil kellett hazataldlniuk
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(a 9 kivalasztott madar koziil egy C csoportba tartozé elveszett a 8. egyéni hazarepiilése
soran, igy ez a madar nem szerepel a kisérlet III. fazisaban). A kisérlet I11. fazisaban
ismét csoportos reptetéseket végeztiink annak érdekében, hogy a hierarchidban
bekovetkezett esetleges valtozasokat megfigyelhessiik. Ebben a részben 6-szor engedtiik
az eredeti 0sszetétellel a 10 f6s csoportokat. Az I. fazis (csoportos reptetés) 10 napig, a
I1. fazis (egyéni tréning) 6 napig, a III. fazis (csoportos reptetés) 3 napig tartott, ezalatt a
madarakat folyamatosan, maximum napi kétszer reptettiik, amikor az iddjaras kedvezo

volt (széraz 1d0, sz€él < 7 m/s).

4.2.2 Eredmények

Az adatelemzést a 3.2 és a 4.1. fejezetben leirtak alapjan végeztiik, minden
repiilésre minden i, j parra kiszdmoltuk a jellemzd, 7;; kdvetési idéket (Cripn = 0,95,
7;; > 0,02 esetén feltételeztiink vezetd-kovetd viszonyt). Ezen feliil minden madarra
minden repiilésre meghataroztuk a vezetési rangsorban elfoglalt helyét meghatarozo t;
idoket. A tréning el6tti (8 reptetés) €s a tréning utani (6 reptetés) csoportos repiilésekre

meghataroztuk az egyes madarak 4tlagos, tobb repiilésre jellemzé T80 és THHE™értékeét,

Az adatok normalitdsanak vizsgalatara Kolmogorov—Smirnov tesztet
alkalmaztunk (P < 0,05). Egyenld szorast adatok esetén Pearson korrelacidt szdmoltunk,
nem egyenlo szorasok esetén Spearmann korrelacidt. A szorasok egyenldségeének
vizsgalatara F-probat végeztiink. Két alkalommal t; értéke erdsen eltért az atlagtol (>
atlag + 3,4 szoras), ezen két csoportos repiilés esetén a kiugro 7; értékli madarak

kihagyasaval Gjraszamoltuk a csoport hierarchiat.

A 7} értékek parokra vett tréning el6tti és uténi atlagabol kialakitott vezetd—
kovetd haldzatok teljesen tranzitiv hierarchikus elrendezddést mutattak (19. dbra). Ez
megerdsitette korabbi, egy csapat galamb esetén kapott eredményeinket (4.1. fejezet), a
galambcsapaton beliil repiilés soran kialakuld, hurkoktol mentes tranzitiv vezetési

hierarchiara vonatkozoan.



Kollektiv mozgas és dontéshozas vizsgalata galambcsapaton 46




Kollektiv mozgés és dontéshozas vizsgalata galambcsapaton 47

*

19. dbra: Tréningezés elbtti €s utani, 7;; értékek alapjan készitett kovetési
halézatok. (a), (b) és (c) panel az A, B és C csoport tréningezes el6tti (bal
oszlop) és tréningezés utani (jobb oszlop) hierarchikus kdvetési halozatat
mutatja. A négyzetek az egyes madarakat jelzik, a tréningezett egyedeket
fekete keret emeli ki. A haromjegyti kéd elsé jegye a csoportra utal (A, B
vagy C) mig az azt kovetd kétjegyli szdm az egyes madarak tréning eldtt mért
csoportos repiiléseib6l szamolt atlagos idSeltolasi értéke, T8/t alapjan
megallapitott rangjat jelzik. Az élek a vezet6tdl mutatnak a kovetd felé (csak a
7;j 2 0,02 ¢élek vannak feltiintetve), az €leken 7;; értékei szerepelnek
masodpercben feltiintetve. Azok az élek, amelyek iranya nem valtozott a
tréningezés elotti és utani halozatokban, kékkel, amelyek irdnya megfordult
piros szaggatott vonallal, azok az ¢lek pedig, amelyek csak az egyik

halézatban jelennek meg, z61d szaggatott vonallal szerepelnek.

Miel6tt a csoporton beliili valtozasokat megnéztiik, elészor megvizsgaltuk
mennyire volt sikeres az egyéni tréning. Valoban nétt-e a kivalasztott madarak
navigacids hatékonysaga. Azt talaltuk, hogy a hatékonysag (elengedési hely és a dic
tavolsaga légvonalban osztva a madar altal megtett ut hosszaval) atlagosan 0,13-mal nott
(szoras = 0,06), ezzel egy id6ben a hazarepiiléshez sziikséges id6 atlagosan 343
masodperccel csokkent (szoras = 209 s). Ezek a valtozasok szignifikansan kiilonbdznek
nullatdl (egy mintas t-proba, hatékonysag ¢,= 15,77, P < 0,001, hazarepiilési id6: ¢;,=
4,65, P=0,002). Az I. és III. kisérleti fazisra vonatkozd csoportos és a II. fazisra szamolt

egyéni navigacios hatékonysagot és hazarepiilés id6 a 20. dbran 1athato.
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20. abra: (a) Hazarepiilési hatékonysag (atlag £ S.E.M.) és (b) hazarepiilési
1d6 (atlag £ S.E.M.) az elengedések sorszamanak fliggvényében. Az atlagok
az Osszes csoport adatait tartalmazzak. A sziirke korok a csoportos
reptetéseket jelzik (II. fazis N=30, III. fazis N=29). A sarga korok a Il. fazis
tréningezett madarainak adatait mutatjak (N=8).(c) Hazarepiilési hatékonysag
és (d) hazarepiilési 1d6 valtozasa az egyéni tréning repiilések soran. Az atlag +
S.E.M. értékeket fekete vonal jelzi.

Ezt kdvetden megvizsgaltuk, hogy a nem tréningezett galambok vezetési
hierarchiaban elfoglalt pozicidja hogyan valtozott a tréning el6tt megfigyelt allapothoz

képest. Ennek érdekében osszevettiik a T80t s 7" i értékeket. A pozitiv korrelacié

azt mutatja, hogy a nem tréningezett madarak vezetési rangsorban elfoglalt helye nem
valtozott (Pearson korrelacido ABC csoportra egyiitt: 7,p= 0,72, P <0,001, 21. dbra a
panel, A csoportra: 7= 0,80, P = 0,030, B csoportra: rs= 0,87, P=0,011, C csoportra: rs
=0,69, P =0,090). Ezen tilmenden megvizsgaltuk hogyan véltoznak a nem tréningezett

parok kozotti kapcsolatok, 7;; értékek. A hdrom csoportra egyiitt itt is pozitiv korrelacio
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all fent (Spearmann korrelacio ;9= 0,66, P = 0,001, lasd 21. dbra b panel), a harom
csoportra kiilon-kiilon a korrelacio csak egy csoport esetén szignifikans (A csoport: r5=

0,67, P=0,098, B csoport: rs= 0,92, P=10,004, C csoport: rs= 0,62, P = 0,138).

037 0T 047 .

i;' < 0.2+ 0.2

i 5

; . D 0.0 i o 1§ [ [E—

£ =

c U

i 4:2-0.2- -0.2-

I B 7
. 0.4 —+———— 0.4 ——————
0.3 0.4 -02 00 02 04 -04 -02 00 02 04

T, tréning elétt (s) Tj,j, tréning elétt (s) r_}“ﬂ-utréning elétt (s)

21. abra: A tréning el6tti és tréning utani t értékek dsszehasonlitasa (atlag +
S.E.M.). (a) T}*9™ értékek a T¢'° értékek fliiggvényében. A sarga korok a
tréningezett, a sziirke korok a nem tréningezett madarak adatait mutatjak.(b, c)

*

7 tréning utani atlagértéke 7;; tréning el6tti atlag értekének fiiggvényében.
(b) nem tréningezett - nem tréningezett és (c) tréningezett — nem tréningezett
parok esetén.

A tréningben résztvevé kisebb szamu madar esetén a TE0 és THE™ j értékek
nem korrelaltak (Pearson korrelacio ;= -0,08, P = 0,846). Az atlagos t; értékekben
bekovetkezett valtozas nem volt dsszefiiggésben a navigacios teljesitménnyel (Pearson
korrelacio, navigacios hatékonysag: ;= 0,247, P = 0,556; hazarepiilési id6: ;= 0,072, P

= 0,866).

Ezen feliil elvégeztiik a tréningezett (i) €s a tréningen részt nem vett (ji;) madar
parokra jellemzd Tj ; , idOkésések vizsgalatat. Azt tapasztaltuk, hogy a tréningezett és
nem tréningezett madarak kozotti kapcsolat nem valtozott a tréninget kdvetden
(Spearman korrelacio, rs= 0,44, P=0,018, 21. dbra ¢ panel). A T}"T]-U értékek tréning
elotti és tréning utani atlaganak kiilonbsége nem kiilonbozott szignifikdnsan nullatol
(0,00 s, atlag szérasa: 0,01 s, t-proba, ¢55= 0,005, P = 0,996), ami azt mutatja hogy a
tréningezett és nem tréningezett madarak vezetd-kovetd kapcsolataban nem kovetkezett

be jellemzd, egy irdnyl valtozas. A tréningezett madarak hierarchidban elfoglalt
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pozicioja kis mértékben valtozott, ez a valtozas azonban nem volt iranyitott. A
csoportban 2 madar vezetési rangja nott (Ar;‘j =0,06s, S.E.M.= 0,02 s, egy mintas t-
proba, t9= 3,34, P = 0,003, 19. 4bra a panel), B csoportban nem volt egyértelmii
valtozas ( AT}"]- =0,02 s, S.E.M. =0,01 s, egy mintas t-proba, t,p= 1,77, P = 0,09, 19.
abra b panel), C csoport tréningezett egyedeinek vezetési rangja csdkkent (Atj; =-0,11 s,

S.E.M. = 0,02 s, egy mintas t-proba, ¢;3= 5,30, P < 0,001, 19. abra c panel).

4.2.3 Osszefoglalas

Hérom, egyenként 10 f6s galambcsapattal végeztiink kisérleteket a vezetési

hierarchia stabilitasanak vizsgalatara.

Eredményeink megerdsitették a korabbi megfigyeléseinket (4.1. fejezet),
mindharom csapatban tranzitiv hierarchikus vezetési kapcsolat alakult ki a repiilések
soran. Ezen feliil azt taldltuk, hogy a megfigyelt hierarchidra nem volt hatassal, hogy a
csapat egyes tagjai extra navigacids tudasra tehettek szert. A parok kozotti vezetd-kovetd

viszonyok nem valtoztak, a hierarchia stabilnak bizonyult.

Eredményeink azt mutatjak, hogy a galambok esetén repiilés alatt megfigyelhetd
vezetd-kovetd hierarchia, nem érzékeny kisebb, a navigacids hatékonysag terén
bekovetkezd valtozasokra. A hierarchidban betoltott szerepet nem kizarolag a navigécios
képesség hatarozza meg, hanem valamilyen mas tényez0 (példaul személyiségjegyek,

fizikai paraméterek), vagy ezek kombinacioja.

Az, hogy a repiilés soran megfigyelhetd csoporton beliili hierarchia stabilnak
bizonyult gyors / kis valtozasokkal szemben, arra enged kovetkeztetni, hogy a
hierarchikus kapcsolatrendszer eldnye nem feltétleniil csak abbol adodhat, hogy a
hierarchidban a vezetd szerepeket a jobb navigacids képességli egyedek foglaljak el.
Lehetséges, hogy a csoporton beliili hierarchikus viszony eldnye pont a stabilitdsdban
rejlik. Korabbi kutatasok (2.2. fejezet, Nikolai W. F. Bode et al. 2012) ramutattak, hogy
a csoporton beliili kapcsolatrendszer segiti az informacidaramlast és ezzel egyiitt a
gyorsabb, pontosabb dontéshozatalt. Két stabil hierarchikus kapcsolatrendszer k6zott az
atmeneti allapot feltehetden kevésbé hatékony, ami a stabil vezeté-kdvetd

kapcsolatoknak kedvezhet.
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A fejezetben bemutatott munkabol késziilt publikacié [59] Andrea Flackkel,

Nagy Matéval, Vicsek Tamassal és Biro Déraval kozos tarsszerzoségben késziilt.
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5 Kutyacsapaton beliili interakciok vizsgalata

Az emberrel €16 kutyak viselkedésének tudomanyos vizsgéalatat az ELTE
Etologiai tanszéke kezdte meg Csanyi Vilmos vezetésével az 1990-es években. Azota az
otthon tartott kutyak viselkedésének kutatdsa nemzetkozi szinten elfogadott névekvo
tudomanyteriiletté notte ki magat. A kutyacsapaton beliili szocialis kapcsolatokat
vizsgalo kutatdsok eredményei azt mutattdk a kutydk képesek koherens szocialis
csoportot alkotni, &m a csoport tagjai kozott kialakuld kapcsolatrendszer formaja

(hierarchikus vagy random kapcsolatok) erdsen vitatott (bdvebben lasd 2.5. fejezet).

Tudomadsunk szerint jelenleg még nem ismert olyan kutatds, amely egy
kutyacsapat mozgasat nagy részletességgel rogzitette volna, vagy mas modszerrel
probalta volna feltarni a mozgéasuk soran megfigyelhetd interakciokat egy kutyacsapaton
beliil. A korabban madarakhoz hasznalt GPS-es adatgytijtési technikat alkalmaztuk
kutya csapatra (A GPS leirdsat és a rogzités technikai részleteit lasd 3.1. fejezet), igy
képesek voltunk nagy iddbeli felbontassal rogziteni egy kutyacsapat és gazdajuk szabad

mozgasat.

Ez a mddszer adta a lehetdséget, hogy megvizsgaljuk, 1éteznek-e a csoporton
beliil a séta soran megfigyelhetd jellemz6 interakciok, vezetd-kovetd kapesolatok,
tovabba, hogy a megmérjiik, az egyes palyajellemzok (példaul futdsi sebesség, a
gazdéhoz futas periddusideje stb.) mennyire kiilonboznek a csoport tagjai esetén,
mennyire tekinthetdek ezek egyedi jellemzének. Miutan feltartuk a vezetd-kovetd
kapcsolatokat, arra kerestiink valaszt, hogy a kutyacsapatban az uralkodé dominancia
viszonyok és a séta soran megfigyelt vezeté-kovetd halozat milyen kapcsolatban allnak

egymassal, a kutyak személyiségjegyeivel, €s a palyajellemzdkkel.

A kutatast az ELTE Etologia tanszékkel egylittmiikddésben végeztiik. Az
adatgylijtés Balazs Hedvig kutyatenyésztd és kutyainak segitségével tortént.

5.1 Kisérlet

A kisérlet soran 5 Hz-es adatrogzitési frekvenciaji GPS késziilékkel rogzitettiik

egy kutyacsapat, 5 magyar vizsla (késébbiekben V1-V5), egy keverék kutya (M) és
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gazdajuk (O) utvonalat szokasos napi sétajuk soran. A csoport 14 alkalommal mindig

ugyanazon a helyen, Budapest kiilteriiletén, Soroksaron egy 500 x 1000 m kiterjedésii

fiives mezOn sétalt (22. abra). A gazda egyenletes sebességgel haladt, a kutyakat hagyta

szabadon mozogni, csak veszély esetén hivta vissza Oket. Egy-egy séta 30-40 percig

tartott. A méréseket 2010.05.02. és 2010.11.25 kozott végeztiik. A hat kutya adatait az 1.

tablazat tartalmazza.

V2
V1 V3 V4 \'E M
Virtus
Lizi Kanasz | Eisze | Vizsla | Keverék
Vizsla
Vizsla Vizsla Vizsla | Zengé | Topi
FAKTOROK ivartala
intakt intakt intakt | intakt intakt
-nitott
néstény him ndstény | néstény | néstény
néstény
28 (6.5) 26 (1.5)] 26(1) [25(4) |10(4)
26 (7)
DPQL1. Félénkség 2,00 1,08 2,67 1,25 4,08 3,42
DPQ?2. Emberekkel szembeni
2,17 2,83 2,17 1,50 2,00 1,33
Agresszio
DPQ3. Aktivitas /
4,67 5,00 5,00 5,17 5,17 4,67
Ingerlékenység
DPQ4. Tréningezhetoség 5,83 6,83 5,50 5,50 5,50 | 2,17
DPQ5. Allatokkal szembeni
5,33 5,33 4,33 3,44 5,22 4,11
Agresszio
DOMINANCIA-Q 10 14 10 2 8 1

1. tablazat: Személyiség teszttel (Dog Personality Questionnaire, DPQ, [99]) mért
faktorok és a dominancia teszt (szocidlis rang, [100]) pontszamai. A tablazat elsd sora a
kutyak ID—jat (V1-V5, M), nevét, fajtdjat, ivartalanitatasi statuszat, nemét, testtomegét
(kg-ban) és ¢€letkorat (a mérés végén, évben megadva zarojelben tiintettiik fel)
tartalmazza. Egyes kutyak kozott kozelebbi rokoni kapcsolat van: V1, V3-nak, V2

pedig V5-nek anyja.
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5.2 Eredmények

5.2.1 Interakciok

Az interakciok vizsgalatdhoz az adatok elemzését a korabban ismertetett
id6ablakos idéeltolt-iranykorrelacios fiiggvény alkalmazasaval végeztiik (bdvebben lasd
palyaszakaszokat sziiri ki (6 masodperces id6ablakot alkalmaztunk és Cmin= 0,95
korrelacios kiiszobértéket), igy alkalmas a rovid idejti interakciok detektalasara
korrelacio maximumahoz tartozo 7;; id8eltolasi ertékeket. 7;; értek megadja, hogy az
egyes 6 s id6tartamt interakciok soran egy kutyaparon beliil az egyik kutya, i
iranyvalasztasa mennyivel elézi meg (pozitiv érték) vagy mennyivel marad le (negativ
érték) j kutya irdnyvalasztiasahoz képest. Pozitiv 7;; ért€k értelmezhetd ugy, hogy i kutya
vezeti j-t (j kutya az i kutya dontéseit masolja). Az ily médon minden parra
meghatarozott pillanatnyi 7;; értékeket a 14 sétara Osszesitettiik €s hisztogram
formajaban jelenitettiik meg (23. dbra A panel, 24. dbra). A maximumok
meghatarozasahoz a hisztogramokat Gauss szlirdvel simitottuk (o = 03 s). Amennyiben a

*

hisztogram rendelkezett egyeértelmii maximummal, 7;;, ez azt jelezte, hogy a két kutya

gyakran fut szorosan egyiitt (elegendéen nagy mennyiségli erdsen korrelalo szakaszt
lehetett detektalni ahhoz, hogy a jel kiemelkedjen az egyenletes mérési zajbol, lasd 23.
abra A panel). A maximum feltétele az volt hogy a maximalis érték 1ényegesen nagyobb
legyen (min 2,2-szerese) a hisztogram atlagos értékének. Az Osszes lehetséges par
1d6eltolasi hisztogramjat a 24. dbra jeleniti meg. A legtobb esetben, amikor a hisztogram
rendelkezik egyértelmii maximummal, 14tszik hogy az eloszlas szétterjedt mind pozitiv,
mind negativ értékek megjelennek. Ez azt jelzi, hogy a vezet-kdvetd szerepek nem
stabilak, dinamikusan valtozhatnak. Ugyanakkor egy kivételtdl eltekintve a hisztogram
maximum helye, szignifikansan kiilonbozétt 0-t61, ami azt jelzi, hogy a vezetési
tendenciaban kiilonbségek mutatkoznak az egyes kutyapéarokon beliil. A detektalt
kapcsolatok és a vezetési gyakorisagokban mutatkoz6 eltérések alapjan abrazoltuk a
csoportra jellemzd dinamikus kapcsolati halozatot (23. dbra B panel). Az egyes parok

kozotti a kapesolat meglétét az €lek jelzik, ha ez a kapcsolat iranyitott (a vezetési
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tendenciaban kiilonbség mutatkozik az adott par esetén), akkor nyil mutat a vezetd
szerepet gyakrabban betolto kutyatdl a gyakrabban kovetoként viselkedd kutya irdnyaba.
Az ¢leken feltiintettiik a jellemz6 id6eltolési értéket az adott kutyaparra, tovabba egy
aranyszamot, amely jelzi, hogy az adott par esetén a gyakrabban vezetd kutya az dsszes

detektalt interakcio hany szézalékaban viselkedik vezetdként.

A halozat stabilitasanak vizsgalatara elvégeztiik ugyanezt az analizist kiilon-
kiilon az els6 hét €s az utolso hét sétara, és Osszevetettiik az igy kapott idéeltolasi
értékeket. A pozitiv korrelacié (Pearson korrelacio, » = 0,798, n =7, P =0,031) arra utal

hogy a vezetd-kovetd viszonyok idében stabilak.

A vezetd-kovetd halozat alapjan az egyes kutyak interakcioit jellemzd két
mennyiséget definidltunk. A vezetési tendenciat, amely egy kutya kovetdinek
(kozvetlen és indirekt, mas kutydkon keresztiil megvalosuld kovetés) szama. Ezen feliil
arra is adtunk egy mértéket, hogy egy kutya hany masikkal fut egylitt gyakran, attol
fliggetleniil, hogy van-e koztiik vezeté-kovetd viszony (van amikor a par egyenrangii
ugyanolyan gyakran vezet az egyik, mint a masik) vagy hogy milyen irdnyu, ezt
mennyiséget, az aktiv kapcsolatok szamat, az adja hogy egy kutya hany éllel

kapcsolodik a halozaton beliil.
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22. abra: A csoport egy tipikus séta titvonala, és a visszatérések illusztracigja.

(A) A séta Gitvonala a séta teriiletének miithold képén megjelenitve. (B) A
gazda ¢és a vizslak 30 perc hosszsagu Gtvonala. A nyilak az utiranyt jelolik.
(C) Egy tipikus hurok, amit a kutydk kozosen futnak be. A vastagitott részek
az automatikusan detektalt visszatéréseket jelolik.
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23. abra: Kutyaparok kozotti iranykorrelacids idoeltolasi értékek eloszlasa, a vezeto-
kovetd haldzat €s a dominancia kérddiv eredménye. (A) Iranykorrelacids idéeloszolasi
értékek V3-V4 kutyapar estén (sziirke hisztogram). A gorbék a hisztogramok Gauss
simitasabol (o = 0,3 s) szarmaz6 fliggvényeket jelolik két kutyapar esetén. A V3-V4
kutyapar esetén a simitasbol szarmazo fiiggvény (kék vonal) rendelkezik egyértelmii
maximummal 7;; = 0,6 mésodpercnél (fekete vonal). Osszehasonlitasképpen
feltlintettlik egy olyan kutyaparra (M-V4) is a simitott eloszlas értékeket, amelyeknél
nem mutatkozott egyértelmii maximum, ami interakciot jelzett volna (piros vonal). (B)
Jellemzd iddeltolasi értékekbdl 7;; szarmaztatott vezetd-kdvetd halozat. A nyilak a
gyakrabban vezetd kutyaktdl mutatnak az inkabb kdvetd szerepet betdlto kutyak felé. A
szlirke vonal olyan erds interakciot jelol, ahol a vezetd szerepek egyenld aranyban
oszlanak meg a két kutya kozott 7;; = 0,0 idbeltolassal. Az éleken feltiintettiik, a
legjellemzdbb iddeltolasi értékeket és az adott par esetén a vezetd szerep szazalékos
aranyat. A keverék kutya (M) és a Vizslak kozott nem alakult ki kovetési kapcsolat, igy
M nem része a vezetd-kovetd haldzatnak. A vezetési tendenciat az egyes kutyakra
ebbdl a halozatbol adodik, oly modon hogy dsszegezziik az egyes kutyadkra az iranyitott
¢leken keresztiil elérhetd tarsaik (kdzvetlen és kozvetett kovetdik) szamat. (C) A
dominancia viszonyokat (szocidlis rang) feltaro etologiai teszt [100] eredményének
megjelenitése. A kérddiv négy kérdését kiillonbozd szinek jeldlik (1asd 5.2.3. fejezet), az
egyes szinteket a lefel¢ és felfelé mutato €lek ardnya kiiloniti el. Minden iranyitott €l az
adott kérdésben dominans viselkedd kutya feldl az aldrendelten viselkedd felé mutat.
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24. abra: Iranykorrelacids iddeltolési értékek eloszlasa minden lehetséges par
esetén. A sziirke hisztogramok a nagy korrelacidju idéablakok iddeltolas
értékeinek gyakorisagat mutatjak. A gorbék a hisztogramok Gauss simitasabol
(o = 0.3 s) szarmazo fliggvényeket jelolik, kék szinnel ha a fiiggvény
rendelkezik- (A-G), mig piros szinnel, ha nem rendelkezik egyértelmii
maximummal (H-O).
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5.2.2 Utvonalak jellemz6 paraméterei

A részletes palyaadatok birtokaban lehetdségiink nyilt arra is, hogy megmérjiik
az egyedi palyak egyszeri jellemzdit (példaul megtett ut), valamint dsszetettebb
modszerrel mérhetd palya tulajdonsagokat (példaul a jellemzo futasi sebesség), illetve a
kutya gazda kapcsolatra jellemzd paramétereket (példaul gazdatdl mért atlagos tavolsag)
is kinyerjiink. A mért egyedi palyakat jellemz0 palyavaltozokat a 2. tablazatban
foglaltuk 6ssze. Az Osszetettebb szamolast igényld palyavaltozok meghatarozasanak
modszerét, mivel ezek egyedi erre a célra kidolgozott mddszerek, késdbb ismertetem
ebben a fejezetben. A palyajellemzok mérésének célja egyrészt, hogy meghatarozzunk
olyan adatokat, amiket eddig még nem mértek meg (példaul 4tlagosan mennyivel
nagyobb Utvonalat jar be egy kutya séta soran, mint a gazdaja), szdmunkra pedig
konnyen elérhetdvé valtak, masrészt annak a kérdésnek a vizsgalata, hogy jellemezheto-
e egy kutya valamilyen palyajellemzdjével, és ha igen ez milyen 6sszefiiggésben all az 6
szocialis szerepével, személyiségével. Mashogy fogalmazva, a késdbbiekben
felhasznalhato-e a mért GPS Utvonala egy kutyanak arra, hogy csak abbol, egy par
jellemz6 paraméter vizsgalata utan kovetkezetéseket vonhassunk le a kutya

személyiségére, szocialis kapcsolataira vonatkozoan.

A GPS utvonalakbol kirajzol6dé mozgasmintazat azt mutatja, hogy a kutyak
rendszeresen elfutnak a gazdatol, majd visszatérnek hozzd, mikozben hurkokat futnak be
(22. abra). Tapasztalat alapjan ezt is varjuk, ez a mozgéas mintazat biztositja, hogy annak
ellenére, hogy a kutyak, az adataink alapjan 1,5-3,7-szer gyorsabban mozognak, mint
gazdajuk, mégis egylitt tud maradni a csoport. Megfigyelhetd, hogy a kutyak a hurkokat
altalaban nem egyediil, hanem mas kutyakkal egytitt futjak.
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Jellemzo Gazdatol TObb,l B Vissza- Vissza- L
R B i kutyatol L, L, Gazdatol
futo- Relativ | mért , térések térések , o
1D i , i ; meért ., tavol toltott
sebesség | uthossz | tavolsag , i periodus- | hossza |,
tavolsag ey . ido aranya
(m/s) (m) ideje (s) (m)
(m)
V12610 [24+0,7]103+42 |16,0£3,3 |52+47 16 £16 | 0,45+0,17
V2130£0,5 [23+£03[169+4,0 |17,0£1,4 |52+47 20+ 14 | 0,56+ 0,07
vV3134+0,6 |3,7+£1,0]20,2+5,3 |18,1+£2,6 |40=£37 20£17 | 0,50+0,12
V4 |15+04 |1,8+0,5/9,0+2,4 159+3,7 |75+ 74 12+10 | 0,56 + 0,06
V5140+05 |32+0,7|23,3+6,5 |199+2,6 |52+49 24+21 | 0,54 +£0,08
M | 1,4£0,2 1,5+0,2 | 13,744 |19,0£3,6 | 108+94 22+20 10,59+0,11

2. tablazat: GPS utvonalbdl nyert palyajellemzdk vizslakra (V1-V5) és keverék kutyara
(M). Minden pélyajellemzd6 esetén fel lett tiintetve a sétakra vett atlag érték és a sétak

kozti szoras (atlag + szords), kivéve a visszatérések periodusideje és hossza esetén, ahol
az Osszes adat szordsa szerepel.

A jellemz6 futésebesség megallapitasahoz kiszamoltuk minden kutya sebesség

valdszinliség-siirliség fliggvényét (probability density function, PDF) minden egyes futas

esetén (25. abra). JellemzOen ezek a sebesség valoszinliség-stirliség fliiggvények két

kiilon maximummal rendelkeznek, az els6 maximumot az allés, 4sas €s egyéb nulla

sebességhez tartozo tevékenységek és a ra rakodd GPS hiba adjak. A mésodik

megfigyelheté maximum adja a mozgés soran felvett leggyakoribb sebesség értéket, a

jellemzd futdsebességet. A maximumok helyének megéllapitdsdhoz két lognormalis

fliggvény Osszegeét illesztettiik az egyes valdszinliség-siirtiség fliggvények értékeire. A

jellemzd futdsebességek Osszes sétara vett atlagértéke jelentds kiilonbséget mutatott

kutyanként, a leglassabb kutya atlagosan 1,4 m/s—al (M) a leggyorsabb 4,0 m/s-al (V5)
futott.
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25. abra: Sebesség valoszinliség-strliség fiiggvények (Probability Density

Finction, PDF). A sziirke hisztogramok két kutya (V1 és V3) sebesség

valdszinliség-siiriség fiiggvényei. Az illesztett, két lognormalis fliggvény

Osszegét, kék (V3) és piros (V1) gorbe jeldli. Mind a négy abran

megfigyelhetd az allashoz és a futdshoz tartozo két elkiiloniilé maximum.

Szintén minden sétara kiszamoltuk, hogy a gazdahoz viszonyitva mennyivel
nagyobb utat jarnak be az egyes kutyak (relativ iithossz), azaz a kutya a séta soran
bejart itvonalanak hosszat elosztottuk a gazda altal megtett itvonal hosszaval. Erre
els@sorban azért volt sziikség, mert az egyes sétak soran a csoport nem mindig éppen
ugyanakkora utat jart be. A relativ uthossz esetén is jelentds kiilonbséget talaltunk az
egyes kutyakra nézve, ami nem igazan meglepd azt figyelembe véve, hogy a kutyak
jellemzo futasi sebessége is jelentds kiillonbségeket mutatott. Ugyanakkor nem is
magatol értetddd, mivel a kutydk nem mozogtak folyamatosan, gyakran megalltak,
astak. A legkisebb relativ uthosszu kutya (egyben a leglassabb kutya, M) atlagosan 1,5-
szer a legnagyobb relativ Githossza kutya (V3) atlagosan 3,7-szer hosszabb utat tett meg,
mint a gazda (G). A vizslak atlagosan 1,8-szer hosszabb utat tettek meg mint gazdajuk, a

felndtt vizslakra nézve ugyanez az érték 2,3 (2. tablazat).

Minden egyes parra (kutya-kutya és gazda-kutya estén is) meghataroztuk az

atlagos partavolsagokat. Az dsszes séta alapjan szamolt partavolsagot az egyes sétak
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id6tartama szerint sulyozott partavolsag értékeinek atlagolasaval kaptuk, igy vettiik
figyelembe hogy az egyes sé€tdk nem ugyanannyi adatpontbol szarmaznak. A gazdatol
mért atlagos tavolsag 9 m-t6l (V4, fiatal kutya) 23,3 m-ig (V5) véltozott. Ez szintén
egy olyan palyaadatokbol nyert jellemzdje az egyes kutydknak, ami kutyanként egyedi
¢s a sétak soran a kutyak kozotti kiilonbség konzisztens marad (az erre vonatkozo
statisztikai tesztet lasd késobb az ANOVA teszteknél). Annak vizsgalatara, hogy egy
kutya mennyire szeret kozel tartozkodni a csoport tobbi tagjahoz, a kutya-kutya kozti
partavolsdgokbol kiszamoltuk minden kutyara az 4tlagos tobbi kutyatol mért
tavolsagat, oly modon, hogy atlagoltuk egy adott kutyanak a csoport dsszes tobbi
tagjaval vett atlagos partavolsagat (itt is eldszor az egyes sétakra szamoltuk ki a tobbi
kutyatol mért tavolsagot, majd a sétakat atlagoltuk a végleges értékhez). Ennek a
palyavaltozonak az értéke 16 m-t6l (V4, fiatal kutya) 20 m-ig (V5) valtozott (2. tablazat,
ez kevésbé mutatkozott egyedinek a kutyakra nézve, mint a korabban leirt palya

jellemzok (1asd alabb az ANOVA tesztnél).

Mint korabban emlitettem a kutyak jellemzden hurkokat irnak le a séta soran
(elfutnak, majd visszaszaladnak a lassabban mozgd gazda iranyaba). Annak érdekében,
hogy mérni tudjuk ezt a viselkedést (az egyes kutyak mekkora hurkokat futnak be,
milyen gyakran), kidolgoztunk egy algoritmust, ami automatikusan detektalja a
visszatéréseket a gazddhoz (hurkokat) a GPS utvonalban. Azokat a folyamatos
palyaszakaszokat tekintettiik visszatéréseknek, ahol teljesiilt, hogy a kutya €s a gazda
kozotti egyenes €s a kutya sebességvektora altal bezart szog folyamatosan kisebb, mint
45 fok (ez biztositja, hogy a kutya végig a gazda felé halad), a visszatérés végére a
kutya-gazda tadvolsdg minimum a kiindulasi tavolsag felére csokkent, és a palyaszakasz
legalabb 3 m hosszu (kis kozeli elmozdulasokat ezzel a kiiszobértékkel zartuk ki). Az

algoritmus altal megtalalt visszatéréseket a 26. dbra szemlélteti.
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26. dbra: Visszatérések a gazdahoz. V1 kutyanak a 22. abran bemutatott séta
soran automatikusan detektalt visszatéréseit mutatjak a megvastagitott piros
vonalak. A gazda ugyanezen id0 alatt megtett atjat sziirke vastag vonal jeloli.
A kutya-gazda tavolsagot a visszatérés kezdetén és végén a kutyatdl a gazda
felé mutato sarga illetve fekete nyil jelzi.

A visszatérési esemeénynek automatikus detektalasaval lehetdségiink nyilt
meghatarozni a visszatérések hosszat (a visszatérési itvonal hossza), és a visszatérések
periddusidejét (a visszatérések kozott atlagosan eltelt id6). Az egyes kutyak
visszatéréseinek szama a kiilonbozd sétak soran koriilbeliil 10-50 visszatérés kozott
valtozott, ami kevés adat ahhoz, hogy az egyes sétakat 6ssze tudjuk hasonlitani az egyes
sétakra vett 4tlagok alapjan. Igy az egyes kutyakat az Gsszes sétét tartalmazé visszatérési

adatok atlagaval és szorasaval jellemeztiik (2. tablazat).

A visszatérések periodusideje nem ad informdciot arrdl, hogy példaul egy kutya

szeret kozel tartdzkodni a gazdahoz és csak ritkan tavolodik el, vagy tobbet tolt tavol és
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esetleg csak ritkan fut vissza. Ennek mérésére definidltuk a gazdatdl tavol toltott ido
aranyat. Azzal a feltételezéssel, hogy ez a mérték forditottan aranyos a gazddhoz valo
kotddéssel. Korabban lattuk, hogy a gazdatdl vald atlagos tavolsag, a kutyak jellemzd
futasi sebessége, a visszatérések hossza jelentésen eltér kutyanként. igy varhatoan
kutyanként valtozo az is, hogy mi szadmit ,,tavolinak™. Itt a visszatérések kezdo és
végpontjaibdl indultunk ki, és ez alapjan a palyakat minden kutya esetén, harom
lehetséges szakaszra osztottuk: visszatérés, gazdahoz kozeli és tavoli poziciok. A
hatarok megallapitdsdhoz megvizsgaltuk a visszatérések kezdd és végpontjainak
eloszlasat, minden kutyéra kiilon. Azt talaltuk, hogy az adatok kortilbeliil 15 %-anal
fordul eld, hogy ezek az eloszlasok atfednek (a visszatérések végpontjai tavolabb esnek
mint a visszatérések kezddpontjai), ezért a kdzelség kritériumanak azt valasztottuk, hogy
a kutya kozelebb legyen a gazdahoz, mint a sajat visszatéréseinek 85-ik percentilise. Az

egye kutyakra kapott gazdatol tavoli toltott idO ardnyat a 2. tablazat tartalmazza.

A pélyajellemzdk egyediségének vizsgalatara egyfaktoros varianciaanalizist
végeztiink (ANOVA) , hogy megallapitsuk, az egyes kutyaparok adatai szarmazhatnak-e
ugyanabbdl az eloszlasbol vagy 1ényegesen eltérnek. Azt talaltuk, hogy a jellemz6
futosebesség, a gazddhoz viszonyitott megtett it nagysaga (relativ tithossz), és a gazdatol
mért atlag tavolsag szignifikansan kiilonbségeket mutatottak a legtobb kutyapar esetén
(egyfaktoros ANOVA, p <0,05, a felsorolas sorrendjében a 15 lehetséges parbol 12,12
¢s 10 par esetén). Mas palyajellemzdk, mint az atlag tdvolsag mas kutyaktol vagy a
gazdatol tavol toltott id6, kevésbé bizonyultak egyedinek (egyfaktoros ANOVA, p <

0,05, a felsorolas sorrendjében a 15 lehetséges parbol 3, 3 par esetén).

Annak vizsgalatara, hogy a mért palyajellemzok mennyire konzisztensek egy—
egy kutya esetén a sétak soran, azt vizsgaltuk, hogy mennyire korrelal az adott
palyajellemz0 els6- és utolso 7 sétara vett atlag értéke. A jellemzd futdsebesség, a
gazdéhoz viszonyitott megtett ut nagysaga (relativ uthossz), a gazdatol mért atlag
tavolsag €s a gazdatol tavol toltott id6 esetén pozitiv korrelacid mutatkozott (Pearson
korrelacio, a felsorolas sorrendjében n =6, »=0,99, P < 0,001, »= 0,96, P = 0,003, r =
0,96, P =0,002, = 0,93, P=0,008 ). A tobbi kutyatol mért tavolsdg nem bizonyult
konzisztensnek (n =6, r = 0,76, P =0,079).
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Vizsgalva a palyajellemzok kozti korrelacidokat, nem minden palyajellemzénk
bizonyult fiiggetlennek. Mivel minden kutya gyorsabb volt, mint a gazda és nem volt
korlatozva a mozgasuk, elméletileg barmilyen tdvolsagot tarthattak volna a gazdéaval a
sétak soran. A korrelaciok vizsgalata azt mutatja, hogy a jellemzd futosebesség jol jelzi
elore a gazdatol mért atlagos tavolsagot és a visszatérések hosszat vizslak esetén
(Pearson korrelécid, a felsorolasnak megfeleléen, n =5, »=0,94, P=0,017, »r=0,98, P
=0,003). Azaz, azok a vizslak akik gyorsabban szeretnek / tudnak futni, nagyobb
hurkokat futnak be a séta sordn (vagy tudnak befutni, igy hogy nem maradnak le) és
ezzel egyiitt a gazdatol mért atlagos tavolsaguk is nagyobb. Abbol kovetkezden, hogy a
kutyak hurkokat irnak le a gazda kortil, és sszefliggés van a jellemz6 futdsebességiik €s
a hurkok hossza kozott, varhato hogy ez hatassal van a ,,tobbi kutyatol mért tavolsag”
palyajellemzore is. A lassabb kutyak kevésbé tdvolodnak el a gazdatdl igy a koztiik mért
tavolsag is varhatdan kisebb. A jellemz6 futdsebesség €s a tobbi kutyatdl mért tavolsag
kozotti pozitiv korrelacié (r = 0,88, n =5, P = 0,049) megerdsitette ezt a
kovetkeztetésiinket. Ugyanakkor példaul a két leggyorsabb kutya (V3 és V5)
partavolsaga kisebb volt, mint a barmelyikiik tobbi kutyatél mért atlagos tavolsaga. A
fentiek alapjan azt varnank, hogy amennyiben nincs kapcsolat a két leggyorsabb kutya
kozott, akkor koztiik a legnagyobb az atlagos partavolsag, az hogy ez nem teljesiil arra
utal, hogy a kutyak kozott 1étezik valamilyen preferencia a sétdk soran (vannak parok,
akik szeretnek egylitt futni, a partavolsag kisebb koztiik), €s nem kizarélag a jellemzo

futosebesség hatarozza meg a mérhetd partavolsagokat.

5.2.3 Kérddives vizsgalatok

A kutydk személyiség jegyeit €s dominancia rangjat két kiilonb6zd kérddives

teszttel mértiik, amit a gazda toltott ki a méréseket kdvetden.

A személyiség jegyek vizsgalatara az A. Jones altal fejlesztett Dog Personality
Questionnaire (DPQ) tesztet alkalmaztuk [99]. A teszt Gsszesen 45 kérdés alapjan
faktoranalizissel 6t f6 faktort kiilonit el, Félénkség, Emberekkel szembeni agresszio,
AKktivitas/Ingerlékenység, Tréningezhetdség és Allatokkal szembeni agresszié
(eredetileg: Fearfulness, Aggression towards People, Activity/Excitability,

Responsiveness to Training and Aggression towards Animals, 1. tdblazat). Az 6t f6
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faktoron beliil alskalakat kiilonit el (facetek), melyeket szintén mértiink és

felhasznaltunk a korrelacid analizisben.

A dominancia viszonyokat (szocialis rang) Pongracz ¢s tarsai altal fejlesztett
tesztel mértiik [100]. Itt a gazdédnak négy kiillonbozo kérdésre kellet valaszolnia

kutyaparonként:

(1) A két kutya koziil melyik ugat eldszor, ha idegen kozeledik a hazhoz, vagy ha
egyszerre kezdenek ugatni melyik kutya ugat tobbet vagy hosszabban?

(2) Melyik kutya nyalja gyakrabban a mésik kutya szajat?

(3) Melyik kutya eszik eldszor, vagy eszi meg a masik ételét, ha egyszerre
kapnak enni egy talbol?

(4) Ha harcolnak melyik kutya szokott nyerni?

Mindegyik esetben a dominansra jellemz6 valasz 1 pontot jelent, ha a gazda nem
tud donteni mindkét kutya 0 pontot kap az adott kérdésre. A 23. dbra ¢ panel részén a
kiilonb6z6 kérdések kiilonbozd szinnel vannak jeldlve: az 1. kérdés piros, 2. sarga, 3.
z6ld a 4. kérdés kék szinnel lett feltiintetve. A kutydk dominancia teszt pontszdmait az 1.

tablazat tartalmazza.

5.2.4 Kapcsolat a kutyak séta soran mért interakcioi, egyéni palyajellemzdi,

személyiség jegyeli és a szocialis rangja kozott

A kutydk séta soran mért interakcioi, palyajellemz0i, személyiség jegyei €s a
szocialis rangja kozott Pearson korrelaciot kiszamoltunk csak vizslakra (n =5, 27. abra)

€s az Osszes kutyara is (n = 6). Az alabbiakban a szignifikans korrelacidkat tilintettiik fel.

A visszatérések periddusideje negativan korrelalt a tréningezhetdség faktorral (»
=-0,86, n =6, P =0,028), a kontrollalhatosag alskalaval (r =-0,82, n =6, P = 0,046) és
a szocialis ranggal (r =-0,84, n =6, P =0,036). A dominansabb, tréningezett kutyak
gyakrabban tértek vissza a gazdahoz.

Az egyszerl trajektoria valtozok koziil, a jellemzd futosebesség az emberekkel
szembeni agresszi6 faktor, altalanos agresszio alskaldjaval korreldlt (r=0,95,n =15, P =

0,013). Az agresszivebb kutydk gyorsabban futottak a séta soran.
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crcr

tarsasagkedvelés (companionability) alskalaval (» =-0,87, n = 6, P = 0,024), pozitivan a
kornyezet iranti érdeklddéssel (active engagement alskala, » = 0,88, n =5, P = 0,049) és
az aktivitds/ingerlékenység faktorral (» = 0,93, n =5, P =0,022). Az interakciokat
jellemzo6 valtozok koziil az aktiv kapcsolatok szamaval korrelalt pozitivan (r = 0,93, n =
5, P=0,022). Azok a kutyak, amelyek a személyiség teszt alapjan keresik a gazda
tarsasagat a séta soran is szeretnek kozelebb tartézkodni, és valdsziniileg ennek
kovetkeztésben kevesebb lehetdségiik adodik arra, hogy egyiitt fussanak mas kutyakkal.
Az aktivabb, kornyezetiik irant jobban érdekl6dd kutyak, gyakrabban futnak egytitt
tarsaikkal, és tobb 1d6t toltenek a gazdatdl tavol.

A vezetési tendencia pozitivan korrelalt a korral (= 0,91, n =5, P =0,032),
tréningezhetdség faktorral (» = 0,88, n =5, P = 0,049), kontrollalhatosaggal (» = 0,98, n
=5, P=0,003), szocialis ranggal (r =0,92, n =5, P =0,027) és az emberekkel szembeni
agresszioval (r = 0,95, n =5, P=0,013). Ezek a korrelaciok arra utalnak, hogy azok a
kutyak, amelyek a séta soran gyakrabban vallalnak vezetd szerepet, dominansabbak,

agresszivebbek ugyanakkor tréningezhetdbbek, kontrolalhatobbak.

Vizslékra (n = 5) az 6sszes pozitiv korrelacidt a 27. dbra mutatja.



Kutyacsapaton beliili interakciok vizsgélata

DPQ5. Allatokkal INTERAKCIO
DPQ2. Emberekkel szembeni agresszio DPQ3.3 Aktiv kapcsolatok
szembeni agresszio Eberség szama
DPQ4.2 DPQ5.1 Kutyakkal VISSZATERES
Gazdatal

Kontrollalhatésag szembeni agresszio

MINANCIA-Q DPQ3. tavol toltott ido
Szocialis rang .ZIKAI Aktivitas,
Eletkor Ingeriekenys IZIKAI
INTERAKCIO Testtomeg
Vezetési tendencia DPQ3 4
DPQ3.1 Tarsasagkedvelés

DPQ4. Tréningezhetéség Ingerlékenység
UTVONAL

Gazdatdl mért tavolsag DPQ1.3

" Félelem kutyaktol
UTVONAL

UTVONAL Kutyaktol mért tavolsag

Jellemzé futésebesség

VISSZATERES
Visszatérések

peridodusideje

VISSZATERES E;g;kség

Visszatérések hossza
DPQ1.2

Nem szocialis félelem

UTVONAL Relativ
uthossz

DPQ2.1
Altalanos agresszid

27. abra: Szignifikans korrelaciok, a GPS utvonalakbol nyert palyajellemzdk,
vezetési hierarchia, és az etologiai tesztekkel mért szocidlis rang és
személyiségjegyek kozott .A megjelenitett szignifikancia szint P < 0.05,
Vizslékra (n = 5). Az élek vastagsaga a korrelacio erésségével aranyos. A
csucsok nevének elso része €s szinezése a valtozé eredetét jeloli: DPQ:
személyiség teszt (Dog Personality Questionnaire, Jones 2008, sziirke),
DOMINANCIA-Q: dominancia teszt (Pongracz et al. 2008, fekete),
INTERAKCIO: vezetési hierarchia alapjan szamolt valtozok (zold),
VISSZATERESEK: az titvonal gazdéhoz visszatérd szakaszait jellemz6
valtozok (sotétkék) UTVONAL: palyaadatokbol szamolt véltozok (vilagos
kék).

5.3 Osszefoglalas

Hat kutyabol all6 csoport és gazdajuk séta soran megfigyelhetd interakcioit,

mérhetd egyedi palyajellemzdit vetettiik 6ssze etologiai tesztekkel mérheté dominancia

viszonyokkal és személyiség jegyekkel.

A kutyaparok kozotti interakciok, hierarchikus vezetd-kovetd kapcsolatrendszert

rajzoltak ki. Ez a kapcsolatrendszer dinamikus, a vezetési szerepek valtakoznak, de

hosszabb tavon a kutydk vezetési gyakorisagbeli kiilonbségei allanddak.
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Eredményeink szerint az otthoni koriilmények k6zott dominansabb kutyak
toltotték be a séta soran a vezetd szerepet, hasonléan, mint farkas falka, egyes foemldsok
¢s szarvasmarhdk esetén, ahol szintén a dominénsabb egyed vezeti a csapatot. A vezetd
szerep személyiségjegyekkel is mutatott Osszefliggést, a séta soran vezetd kutyak,

agresszivebbnek, de a gazda felé szofogadobbnak tréningezhetébbnek bizonyultak.

Egyes egyedi palyajellemzdk, és személyiségjegyek kozti osszefiiggések (27.
abra), felvetik azt az izgalmas lehetdséget, hogy csak a GPS palyaadatok alapjan
kovetkeztetéseket lehessen levonni személyiség jegyekre, szocidlis szerepre

vonatkozoan a késdbbiekben.

A fejezetben bemutatott munka Beck Roberttel, Nagy Matéval, Vicsek Tamassal
¢s Kubinyi Enikdvel egylittmitkddésben késziilt.
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6 Gasztrulacio soran zajlo in vivo kollektiv sejtmozgasok
jellemzése

Kutatasunk célja, hogy jellemezziik a vad tipusu zebrahal embrid prekordalis
lemezének mozgésat és megprobaljuk megérteni a csoport koherens mozgasa mogott
meghtzodd mechanizmust. Ennek érdekében eldszor jellemeztiik a 1) vad tipust embriod
prekordalis lemez sejtjeinek aramlasat, 2) megvizsgaltuk hogyan hat a sejtszam
csokkenése a sejtek aramléasara, végiil 3) a vizsgalatba bevontuk a prekordalis lemez
folott elhelyezkedo sejtréteget alkotd epiblast sejteket, hogy a két kiilonb6zo sejtréteg

kozotti esetleges kolcsonhatasokat feltarjuk.

A kutatast az IST Austria (Institute of Science of Technology Austria)
kutatointézetben miikodd Heisenberg kutatod csoporttal egylittmitkddésben végeztiik,
ahol négy honapot toltdttem Ernst Mach 6sztondijasként. A leirt kisérleteket Michael
Smutny végezte, a kutatas vezet6i Vicsek Tamas és Carl Philipp Heisenberg. A kutatés
jelenleg is folyamatban van az itt leirt eredmények ezért el6zetesnek tekinthetdek, egy
résziik poszter forméjaban keriilt bemutatasra a 2012-ben ZiF-en (Center for
Interdisciplinary research) rendezett ,,Collective motion in biological systems: from data

to models” konferencian [101].

6.1 Prekordalis lemez migraciojanak jellemzése, a sejtszam csokkenés

hatasa a migraciora

A 3.3 fejezetben leirt modszerek alkalmazasaval (1. video'), a zebrahal embrio
minden egyes prekordalis lemezt, és a felette elhelyezkedd epiblast réteget alkoto
sejtjének Utvonalat harom dimenzidban tudtuk régziteni, a kiillonbozd sejttipusokat
elkiilonitve. Az Gtvonalakat koriilbeliil 2 6ranyi idétartamban rogzitettiik, ami az 50-60
%-o0s epiboliatdl a 70-80%-os epibolidig tartd embrionalis fejlédési szakaszt jelenti. A
PL sejtek egy tipikus haromdimenzids utvonala a 28. abran lathat6. A kinyert itvonalak

alapjan a PL sejtek mozgasarol késziilt animacio itt talalhato: 2. video® (a videon a sejtek

3 http://hal.elte.hu/~zsuzsaakos/diss/PLwt. wmv
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mozgasa dorzalis nézetben lathato, a szinskala az egyes sejtek mozgasiranyanak a

csoport atlagos mozgasiranyaval vett korrelaciojat mutatja az adott idépontban).

28. abra. Prekordalis lemez sejtek uitvonala. A jobb atlathatosag kedvéért csak

a sejtcsoport menetirany szerinti legelso 50 sejtjének utvonalat abrazoltuk. A

labor koordinata rendszer tengelyeit ugy forgattuk, hogy azok egybeessenek

az embri0 anterior-posterior (AP), lateralis (LAT) és dorso-ventralis (DV)

tengelyeivel.

A csoport mozgasanak jellemzésére megvizsgaltuk, hogy a csoport mennyire
rendezett illetve ez a rendezettség, hogy valtozik idoben. Ehhez a [102] cikkben definialt
rendparamétert hasznaltuk azzal a kiilonbséggel, hogy az idore nem atlagoltunk, igy a

sejtek normalt sebességvektorainak dsszegét osztottuk a sejtek szamaval és ennek vettiik

az abszolut értékét:
N

= w0

=1

V() = (6.1)

ahol V(t) a rendparaméter értéke t iddben, v;(t) az i-edik sejt t iddben vett, egyre
normalt sebességvektora. Maximalisan rendezett csoport estén, mikor minden sejt egy
rranyba tart, a rendparaméter értéke a definiciobol adodoan 1, teljesen rendezetlen
mozgas esetén 0. A 30. abran latszik, hogy a vad tipusu embri6 prekordalis lemez

sejtjeinek mozgasa erdsen rendezett, €s ez a rendezettség idoben kevéssé valtozik.

Annak vizsgalatara hogy miként valtozik a sejtek iranya kozotti korrelacio a

koztiik 1évo tavolsag fiiggvényeben (azaz egy sejt iranyvaltoztatatasa milyen mértékben
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befolyasolja a tdle kiillonbozo tavolsagra elhelyezkedd sejtek mozgasiranyat), a

kovetkezo tavolsagfiiggd iranykorrelacios fiiggvény értékeit hataroztuk meg:
C(@d) = Wi - v (O anfri—r)| (6.2)

ahol v;(t) és v;(t) az i-edik és j-edik sejt 7-idoben vett normalt sebességvektora, az
atlagot az Gsszes ¢ idOpontra, valamint az 6sszes olyan sejtparra szamoltuk, amelyeknek
tavolsaga kozelitdleg d (31 éabra).

Annak érdekében, hogy megtudjuk a csoport méretének, a sejtek szamanak
végeztiink, ahol cyclops morpholino (cyc MO) injektalasaval vagy sejtosztodas gatld
szer hasznalataval (CDI kisérlet) csokkentettiik a prekordalis lemez sejtek szdmat (29.
abra, a kisérletek részletes leirasat lasd 3.3 fejezet). A 29. abran jol lathaté hogy a
sejtszam mindkét mddszer esetén jelentdsen csokkent. Az sejtszam csokkenés hatasanak
vizsgalatahoz négy vad tipust, harom cyc MO-val injektalt és hdrom sejtosztodas gatlo

szerrel kezelt embriorol készitettlink mikroszkopos felvételt és elemztiik ki.
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29. abra: Prekordalis lemez sejtszdmanak alakulasa (a) cyclops morpholino ¢€s (b)
sejtosztodas gatlo szer hatasara. A gorbék a sejtszam alakuldsat mutatjak az
embriopajzs kialakulasatol eltelt id6 fliggvényében vad tipusua (Wt, z6ld), cyclops
morpholinoval kezelt (a, cyc Mo, kék) valamint 30% epiboliatdl sejtosztodas gatld
szerrel kezelt embriok esetén (b, CDI, kék).
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A sejtszam csokkenés kovetkeztében a csoport rendezettsége is csokkent. Ezt
mutatja a 30. abra amely a rendparaméter iddbeli valtozasat jeleniti meg az embriopajzs
kialakulasatol kezdéd6en. Erdekes, hogy bizonyos idészakban (embriopajzs kialakulésa
utani kortlbeliil 30-70 perc kozott) cyc MO-val kezelt embridk esetén (30. abra a panel)
a rendparaméter értéke megkdzeliti a vad tipusu esetet, azaz egy rovid tava rendezdodés

figyelhetd meg ami késdbb ismét szétesik. Ennek oka egyelore nem ismert.

rendparaméter

0.2 - 1 0.2 -

0 I I I 1 0 I | 1 |
20 40 60 80 100 120 20 40 60 80 100 120

idé (perc) id6 (perc)

30. abra: Prekordalis lemez sejtek rendezettségének valtozasa (a) cyclops morpholino

és (b) sejtosztodas gatld szer hatasara. A gorbék a rendparaméter alakuldsat mutatjak az

embriopajzs kialakulasatol eltelt id6 fiiggvényében vad tipust (Wt, zo6ld), cyclops

morpholinoval kezelt (a, cyc Mo, kék) valamint 30% epibdliatol sejtosztodas gatld

szerrel kezelt embriok esetén (b, CDI, kék).

A sejtszam csokkenés hatassal volt a sejtek kozti irdnykorrelacid nagysagara és

tavolsagfiiggésére is (31. dbra). A morpholindval vagy sejtosztodas gatld szerrel kezelt
embriokban az iranykorrelacio alacsonyabb értékii és gyorsabban csokken a tavolsag

novekedésével a vad tipust embridhoz képest.
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31. adbra: Prekordalis lemez sejtek iranykorrelacios fiiggvényének valtozasa (a) cyclops
morpholino és (b) sejtosztodas gatld szer hatdsara. A gorbék a sejtek mozgasirdnydnak

crer

(C(d) = (v;(t)- vj(t)>t,d~|ri—r,-|)- Vad tipusu (Wt, z6ld), cyclops morpholinoval
kezelt (a, cyc Mo, kék) valamint 30% epibdliatol sejtosztodas gatld szerrel kezelt
embriok esetén (b, CDI, kék).A morpholindval vagy sejtosztodas gatld szerrel kezelt
embridkban az irdnykorrelacié alacsonyabb értékii és gyorsabban csokken a tdvolsag
novekedésével a vad tipusu embridhoz képest. Egy sejt atmérdje ~20 pm.

6.2 Epiblast és prekordalis lemez sejtrétegek kozotti kolcsonhatas

vizsgalata

A jelenleg elfogatott kép szerint az epiblast sejtek a gasztrulacio kezdeti
szakaszaban a vegetalis polus felé vandorolnak (epibolia folyamata), mikézben a
majdani PL sejtek az embridpajzs teriiletén befelé fordulnak a szikanyag irdnyaba, majd
az animalis polus felé haladnak tovabb a szikanyag és az epiblast réteg kozott (lasd 2.6.3
fejezet, 7. abra). Feltehetd, hogy ezek a hatarolo feliiletek, sejtrétegek (szikanyag,
epiblast réteg) hatast gyakorolnak a prekordalis sejtek mozgasara €s forditva. Egyes
feltételezések szerint a PL sejtek a felettiik elhelyezkedd epiblast rétegen mint

szubsztraton haladnak elére [73] (lasd még 2.6.3 fejezet).

A kutatas ezen részében arra keressiik a valaszt, hogy az epiblast sejtréteg és a
prekordalis lemez sejtek hogyan hatnak egymasra, felfedezhetd-e Osszefiiggés a
mozgésukban. Ehhez a vad tipust embrion végezett elemzéseken feliil olyan kisérleteket

is végeztiink, amelyekben 1) teljesen hianyoztak a prekordalis lemez sejtek (Mzoep
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mutacio, lasd 3.3 fejezet), igy az epiblast sejtek mozgasat a prekordalis lemez sejtek
hatasa nélkiil vizsgalhattuk, illetve 2) transzplantacios kisérleteket végeztiink, amelyben
prekordalis lemez sejtek egy csoportjat transzplantaltuk Mzoep mutansba, igy a csoport
mozgasat olyan kdrnyezetben vizsgéalhattuk ahol ingresszioval nem keletkeznek 1j sejtek
(lasd 3.3 fejezet). A vad tipusu embrioban koriilbeliil 500 prekordalis lemez sejt €s a
felette elhelyezkedo koriilbeliil 5000 epiblast sejt mozgasat elemeztiik. A
transzplantacios kisérletek soran 120-210 prekordalis lemez sejtet iiltettiink be. Négy vad
tipusu, két Mzoep mutans €s két Mzoep-transzplantalt embri6rol készitettiink
felvételeket és elemztiik ki.

Hogy jobban megértsiik a folyamatot olyan vizualizaciot készitettiink, amelyben
az embrionalis tengely mentén az embriopajzstdl indulva anterior iranyba 50 pm
hosszusagu zonakra osztottuk a vizsgalt PL sejtek altal bejart teriiletet. Az egyes
zonakon beliil a prekordalis lemez és epiblast sejtek atlagos mozgasat jelenitettiik meg.
Az atlagok megjelenitése azért hasznos, mert az 6sszes 5000 epiblast sejt
megjelenitésével nehéz kovetni a folyamatot €s egyben megfigyelni az alatta
elhelyezkedo prekordalis lemez sejteket. A vizualizacioban a nyilak nagysaga az
atlagsebességgel aranyos, a szinkod pedig a rendparaméter nagysagat jelzi (3. video*). A

32. abra a 3. video* egy képkockajat mutatja.
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32. dbra: Prekordalis €s epiblast sejtek aramlasi képe lateralis nézetben. A
nyilak az embrionalis tengely iranyaban felosztott 50 pum hosszu zénakra vett

* http://hal.elte.hw/~zsuzsaakos/diss/zone WT.wmv
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atlagsebességeket jelolik. Az als6 nyilak a prekordalis lemez sejtek, a felsd
nyilak az epiblast sejtek mozgasat mutatjak. A nyilak nagysaga az
atlagsebességgel aranyos, a szinkod pedig a rendparaméter értékét jeloli. Az
mozgast labor koordinata rendszerben abrazoltuk melynek x tengelye az
anterior-posterior (AP) irannyal parhuzamos y iranya az embri6 dorso-
ventralis (DV) iranyaval esik egybe.

A vad tipusu embriokrdl készitett videdk szerint az epiblast sejtek mozgasiranya eldszor

anterior irdnyd, majd atfordul posterior iranyba (ami az epibdlia mozgas irdnya).

Emellett abrazoltuk a két kiilonboz6 sejttipus anterior-posterior (AP) tengely
iranyt sebességvektor komponensét vad tipusu (4 embrid, 2 tipikus adatsor a 33. dbran
lathatd), Mzoep mutéans (2 embrid, 33. abra) és Mzoep mutansba transzplantalt PL sejtek
esetén (2 embrio, 34. dbra). Mivel Mzoep mutans esetén, a PL sejtek teljesen
hianyoznak, ezért ez esetben csak az epiblast sejtréteg mozgésat jelenitettiilk meg (az
Mzoep mutécio és a transzplantacid leirdsat 1asd bovebben a 3.3 fejezetben). A
haromdimenzids Utvonalak csak az embrionalis gomb egy kis részét jarjak be, igy az

altalunk alkalmazott sik kozelités megfelelének bizonyult az elemzéshez.
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33. abra: Epiblast és prekordalis lemez sejtek anterior-posterior irdnyu sebességvektor
komponense az 1d6 fliggvényében. Az epiblast sejteket (EP) zolddel, a prekordalis
lemez sejteket (PL) pirossal jeloltiik.

A vizualizacio és az AP irdnyu sebesség komponens iddbeli valtozasa azt

mutatja, hogy a vad tipusti embridk esetén az epiblast sejtek az embriondlis tengely
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mentén eldszor anterior iranyba mozognak majd késdbb fordulnak posterior irdnyba. Ez
tovabb finomitja az eddig elfogadott képet, mely szerint az epiblast sejtek mozgasat a

gasztrulacié kezdeti szakaszdban az epibodlia folyamata hatarozza meg.
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34. dbra: Mzoep embri6 epiblast sejtjeinek anterior-posterior iranyu sebességvektor
komponense az 1d6 fliggvényében. Az epiblast sejteket (EP) zolddel jeloltiik.
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Mzoep mutdns esetén nem figyelheté meg az anterior iranyu epiblast mozgas a
sejtek sebessége kozel nulla, majd posterior iranyu. Ez arra utal, hogy a prekordalis
sejtek ingresszidjanak szerepe lehet a vad tipusti embri6 epiblast sejtjeinek anterior

iranyt elmozduldsaban.
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35. dbra: Mzoep embri6 epiblast sejtjeinek és az embridba transzplantalt prekordalis
lemez sejteknek az anterior-posterior irdnyu sebességvektor komponense az idd
fliggvényében. Az epiblast sejteket (EP) zolddel, a prekordalis lemez sejteket (PL)
pirossal jeloltiik.
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Transzplantalt sejtek esetén alig vagy egyaltalan nem figyelhetd meg az epiblast sejtek
anterior iranyt elmozdulasa és a PL sejtek sem mutatjak a vad tipusban megfigyelhetd
hatarozott anterior irdnyu mozgést. Hamar iranyt valtanak és az epiblast sejtekkel
megegyez0 (posterior) irdnyba haladnak. Eszerint a transzplantalt PL sejtek nem képesek
megoOrizni migracios tulajdonsagukat, rovid id6 utén felveszik az epiblast sejtek
mozgasiranyat és sebességét. Ez egybevag a korabbi kutatas eredményével [82],
miszerint az ingresszionak meghataroz6 szerepe van a prekordalis sejtek koordinalt
relativan gyors mozgasaban. Az epiblast és PL sejtek AP iranyu sebesség
komponensének nagysaga és irdnya kozotti korrelacio arra utal, hogy a két sejtréteg
kapcsolatban van egymassal, az epiblast réteg képes ,,magéaval sodorni” a transzplantalt

sejteket.

A megfelelé mindségili mikroszkopos felvételek készitése technikailag nem
konnyti. A fluoreszcens jeloléstol az agardz gélbe torténd preciz pozicionaldsig szamos
1épésnek kell sikeresnek lennie egy jo felvételhez (nem emlitve a transzplantacios
kisérletek nehézségeit). A kiilonbozd felvételek id6tartama és kezdete sokszor nem
pontosan egyezik meg, igy megbizhatd kovetkeztetések levondsdhoz, az eredmények
statisztikus kiértékeléséhez mégtobb kisérlet elvégzésére van sziikség, ezért az itt

bemutatott eredmények eldzetesnek tekinthetdek.
6.3 Osszefoglalas

Prekordalis lemez sejtek csoportos mozgasaval kapcsolatosan el@szor azt
vizsgaltuk meg, hogy a csoport sejtszamanak csokkenése milyen hatassal van a

csoportos mozgas jellegére.

Ennek érdekében kétféle modon csokkentettiik a PL sejtek szdmat: cyc MO
illetve sejtosztddast gatld szer alkalmazasaval. Mindkét modszer latvanyos médon
csokkentette a PL sejtek szamat. A szdmolt jellemzok (rendparaméter €s tavolsagfiiggd
iranykorrelécios fliggvény) alapjan elmondhat6 hogy a csoport mozgasa ezekben a
kisérletekben kevésbé koherenssé valt a vad tipusu embridban megfigyelt mozgashoz
képest. A sejtek rendezettsége csokkent, a sejtek kozotti irdnykorrelacio alacsonyabb

mértéki lett és gyorsabban csokkent a tavolsag fiiggvényében.
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A PL sejtek és a felettiik 1év6 epiblast sejtek mozgasat a korabbi vizsgéalatokhoz
képest részletesebben elemezve azt talaltuk, hogy az epiblast sejtrétegben az embrionalis
tengely mentén az embridpajzstdl anetrior irdnyba mar a gasztrulacio legelején kialakul
egy zona amelyben kezdetben anterior iranyba mozdulnak el a sejtek €s csak késobb a
gasztrulacio elérehaladtaval fordul a sejtek mozgasiranya az epibolia altal meghatarozott
posterior iranyba. Ez az eredmény arnyalja az eddig elfogadott képet, miszerint az
epiblast sejtek a gasztrulacio kezdeti szakaszaban folyamatosan posterior iranyba
mozognak [80]. A gasztrulaci6 késobbi szakaszaban (75-90% epibolia kozott) az
altalunk megfigyelthez hasonld aramlasi képet irt le korabban M L Concha & R J Adams
[90].

Mzoep embridkat és Mzoep embrioba transzplantalt PL sejteket vizsgalva azt
talaltuk hogy a vad tipusban a gasztrulacié kezdetén megfigyelhetd anterior iranya
epiblast mozgas mindkét esetben elmarad. Transzplantalt embridk esetén a PL sejtek
nem mutatjak a szokasos gyors, koherens anterior irdnyl mozgast, hanem felveszik az
epiblast sejtek mozgasiranyat és sebességét, majd a gasztrulacioé eldrehaladtaval az
epiblast sejtekkel kozdsen posterior iranyba sodrodnak. Ezek a kisérletek azt sugalljak,
hogy a epiblast rétegben a gasztrulaci6 kezdetén megfigyelhetd anterior dramlés
Osszefliggésben van a hypoblast sejtek ingressziojaval, ennek hianyaban ugyanis nem

figyelhetd meg.
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Koszonetnyilvanitas

Ezuton szeretném megkdszonni témavezetomnek, Vicsek Taméasnak, hogy
mellette dolgozhattam sok éven keresztiil. Minden tamogatast megadott ahhoz, hogy
sikeres, szinvonalas kutatomunkat végezhessiink a csoportjaban, mikdzben példat
mutatott kiilonleges latdsmodjaval, otleteivel, profizmusaval. Az 6 tamogatésa, biztatasa,
néha noszogatasa elengedhetetlentil sziikséges volt ahhoz, hogy ez a dolgozat
elkésziiljon. Kiilon szeretném megkdszonni, hogy olyan kutatocsoportot hozott 1étre,

amelyben jo dolgozni.

Kutatémunkaim soran sokat tanultam Nagy Matétol, eziton is szeretném
megkdszonni a kdzos munkat és az én oktatasomra forditott idejét, tiirelmét valamint a

dolgozat atnézésében nyujtott segitségét.

Koszonettel tartozom Carl-Philipp Heisenbergnek, és kutatocsoportjanak, hogy
négy honapig a csoport tagja lehettem, megismerhettem munkéjukat. Kiilon kdszonettel
tartozom Michael Smutnynak, amiért tliirelmesen tanitott a halembriokkal végzett

kisérletezés rejtelmeire.

Ko6szonom Bird Doranak és az Oxfordi egyetem Zoologia tanszékének, hogy a

Wythami kutatéallomésukon dolgozhattunk.

Szerzdtarsaimnak, Andrea Flacknek, Beck Robertnek, Benjamin Petitnek,
Kubinyi Enikének kdsz6ndm a jo hangulati k6z6s munkat. Enikdnek kiilon koszondm a

dolgozat egyes részeinek atnézésében nyujtott segitségét.

A Biologiai Fizika Tanszék valamennyi munkatarsanak k6szonom az évek soran
nytjtott dnzetlen segitségét. Kiilon koszénom Abel Danielnek és Méhes Elédnek a

cikkek nyelvi ellenérzésében nytjtott segitséget.

Koszonettel tartozom a Magyar Postagalamb Szovetségnek, Pato Jozsefnek és

csaladjanak, a galambokkal végzett kisérletekben nyujtott segitségiikért.

Baldzs Hedvignek, hogy rank forditotta idejét és lehetdvé tette, a rendszeres

méréseket kutyaival.
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A kutatdmunkam anyagi feltételeinek biztositasaért koszonettel tartozom az
Eurdpai Unidnak az EU ERC COLLMOT palyézat keretében, a Nemzeti Fejlesztési
Ugynokségnek a KTIA AIK 12-1-2013-0041 palyazat keretében, az Osztrak-Magyar
Akcid Alapitvanynak az Ernst Mach 0sztondij keretében nyujtott tdimogatasaért és az

ELTE Fizika Doktori Iskolanak.

Végiil koszonom Sziileimnek, hogy mindenben tamogattak az évek soran ¢s
segitettek a dolgozat atnézésében. Geganak, hogy a dolgozat megirasa soran is mellettem

volt és a dolgozat 4tnézésében nyujtott segitségét.
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Osszefoglalas

Ebben a dolgozatban kollektiven mozgo €16 rendszerek miikddését, dontéshozasi
mechanizmusat vizsgaltuk. Az alkoto egységek egyedi utvonalaibdl indultunk ki, és
jellemzden a statisztikus fizika eszkoztarabol kolcsonozott modszereket alkalmaztunk az

elemzések soran.

A dolgozat elsé részében a galambcsapaton beliil repiilés soran kialakulo
kapcsolati rendszert és az az altal megvalosuld dontéshozéasi mechanizmust tartuk fel. A
galambokat sajat fejlesztésti GPS késziilekkel szereltiik fel, amelyek egyéni utvonalakat
szolgéltattak az egyes repiilésekrdl. Eredményeink szerint a galambcsapaton beliil
1étezik egy hierarchikus vezetd- kovetd viszony, a galambok, kiillonbozo sullyal vesznek
részt a csoport kdzos repiilési iranyanak kialakitasaban. Tovabbi kisérleteink soran arra
mutattunk ra, hogy ez a vezetési hierarchia nem érzékeny kisebb a csapat egyes
egyedeinek navigacids hatékonysagaban bekovetkezett valtozasokra, ami arra utal, hogy
a hierarchian beliili vezetd szerepeket nem csak a tudas hatarozza meg a galambok
esetében, és felveti annak lehetdségét, hogy a hierarchikus kapcsolatrendszer eldnye a

stabilitdsaban is rejlik.

A dolgozat masodik részében egy kutyacsapat és gazdajuk interakcioit elemeztiik
szokdsos napi sétdik sordn és vetettiik 6ssze a kutydk, etologia tesztek segitségével
kapott, dominancia rangjaval €s személyiségjegyeivel. A palyaadatokat hasonldan a
galambokkal végzett kisérletekhez GPS késziilékek segitsegével gytlijtottiik.
Eredményeink szerint egy kutyaparon beliil a séta soran megfigyelhetd vezetd-kovetd
viszonyok dinamikusan valtoznak, azonban a kutydk kozott kiilonbség figyelheté meg a
vezetési gyakorisagban, amely hosszabb tavon allando. A vezetési gyakorisag alapjan
felallitott hierarchikus vezet6-kovetd kapcsolati rendszer 6sszefiiggésben all a kutyak
dominancia rangjaval és személyiségjegyeivel. Azok a kutyadk amelyek sétak soran
gyakrabban vallaljak a vezetd szerepet otthoni koriilmények kozott dominansabbak,
személyiségjegyeiket tekintve pedig agresszivebbek és a gazda felé¢ szofogadobbak,
tréningezhetobbek. A kutatds eredményei felvetik azt a lehetdséget, hogy kizarolag
¢él6lények ttvonalai alapjan kovetkeztetni lehessen a szociélis viszonyaikra,

személyiségjegyeikre.
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A dolgozat utolso részében a gasztrulacid soran in vivo megfigyelhetd
embrionalis sejtmozgasokat vizsgaltuk, zebrahal embrid prekordalis lemez strukturajan,
mint modell rendszeren. Ennek a kortilbeliil 6tszaz sejtbdl allo sejtcsoportnak a
mozgasmechanizmusa kevéssé ismert. Eredményeink szerint a sejtszam csokkenésével a
csoport mozgasanak koherenciaja csokken, tehat a sejtek megteleld szama fontos
tényezd a koherens mozgas fenntartasaban. Tovabbi kisérleteink arra iranyultak, hogy a
prekordalis lemez sejtek mozgésat a veliik feltételezhetéen kdlcsonhatd epiblast sejtek
mozgasaval egyiitt vizsgaljuk és feltarjuk az esetleges Osszefliggéseket. Eredményeink
szerint az epiblast sejtrétegben megfigyelhetd egy zona, ahol a sejtek eddig nem leirt
modon, a gasztrulacio kezdeti szakaszaban rovid ideig anterior irdanyba mozognak,
amely mozgas feltételezhetden Gsszefiiggésben van a prekordalis sejtek ingresszidjaval,

ennek hianyaban nem figyelheté meg.
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Summary

In this thesis, we investigated the working mechanism and decision making
process of collectively moving living systems. We used the individual movement paths
of the group members and applied methods inspired by statistical physics for the

analysis.

In the first part of this thesis, we described the interactions and the corresponding
decision making mechanism for a group of homing pigeons during their flight. We
equipped the pigeons with light-weight GPS devices that we developed to collect
individual flight paths from the birds. Our results showed that the pigeons established a
transitive, hierarchical, leader-follower relationship during flight. Certain individuals
consistently contributed with relatively more weight to movement decisions than others
in determining the group’s joint movement direction. In the experiment that followed we
demonstrated that this leading hierarchy is resistant to small changes in navigational
efficiency, indicating that, for pigeons, the leading roles are not only determined by
navigational knowledge, but that the advantage of the hierarchical organisation might lie

in the stability of the structure itself.

In the second part of this thesis, we analyzed the interactions of a group of dogs
and their owner during their regular, daily walks. We compared how leading roles are
correlated to the dominance rank and personality traits determined by ethological
questionnaires. The individual movement trajectories were collected similar to the
pigeon study by GPS devices. Our results demonstrated that the leading roles among the
dogs were frequently interchanged, but leadership was consistent on a long time scale.
Hierarchical network based on leading tendencies was correlated with dominance rank
and personality traits. Dogs that took the leading role during walks were more dominant
in everyday agonistic situations, more aggressive and more trainable, and more
controllable by the owner. The results of this research demonstrated the possibility of
determining dominance rank and personality traits of an individual based on movement

data only.

In the last part of this thesis, we investigated in vivo embryonic cell movements

during gastrulation using the prechordal plate of the developing zebrafish embryo as a
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model system. The movement mechanism of this group, consisting of about five hundred
cells, is not yet understood. According to our results the reduced cell number caused
reduced coherence in the group; therefore, the cell number is an important factor to
maintaining the coherent directed movement. Further experiments investigated the
movement of the prechordal plate cells together with the movement of the epiblast cells,
as the two neighbouring cell layers presumably interact with each other. We detected a
not yet described movement of the epiblast layer. Cells in a zone moved anterior for a
short time during the early gastrulation stage. This movement was in connection with the
ingression movement of prechordal plate cells, because it could not be detected in the

absence of ingression.



