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1. Bevezetés

1.1. Konzisztencia és plaszticitas

Az egyedek folytonosan valtozo kornyezetre adott valaszaban fontos szerepet jatszik a
viselkedés plasztikussaga, mégis a tengerirdzsaktol a féemlésokig szamos allatfajban
kimutattak mar az idében és kontextusok kozott konzisztens egyedi viselkedésbeli
kiilonbségek meglétét (Réale et al. 2007; Rudin and Briffa 2012; Verdolin and Harper 2013).
Mivel az egyed szamara az lenne az idealis, ha mindig az aktualis kérnyezetnek megfeleléen
reagalna, meglepd, hogy egy olyan labilis jelleg varianciaja, mint a viselkedésé, mégis
korlatozott. Ennek ellenére kimutattak, hogy szamos viselkedési jelleget figyelembe véve a
fenotipusos variancia atlagosan 37%-a egyedek kozotti szinten figyelheté meg (Bell et al.
2009), és ezek a jellegek gyakran 6roklédnek is (Dingemanse et al. 2002; Ariyomo et al.
2013; Brent et al. 2014). A konzisztens viselkedési jellegek kialakulasanak a magyarazatara
tobb elmélet is sziiletett, de egyik sincs még megfelelden alatdmasztva bizonyitékokkal.
Szamos elmélet feltételezi, hogy a konzisztens viselkedések adaptiv folyamatok hatdsara
alakulnak ki (McNamara and Houston 1989; Wolf et al. 2007; Dingemanse and Wolf 2010).
Az ilyen elméletek tobbsége szerint a konzisztens egyedi viselkedésbeli kiilonbségek
kialakulasaban valosziniileg nagy szerepet jatszik az egyedek eltérd allapota (Wolf et al.
2007; Biro and Stamps 2008; Wolf and Weissing 2010). Szamos tulajdonsag lehet allapot
(,,State™), vagyis olyan jelleg, amely befolyasolja a viselkedés fitneszkdvetkezményeit
(Houston and McNamara 1999). A méret, a fizikai és fiziologiai kondicio, az él6hely és a
szocialis kornyezet mellett a kor is lehet ilyen jelleg (Wolf and Weissing 2010). Az allapotok
egyedek kozott kiillonbozo allapot-fiiggd viselkedéshez vezethetnek, s6t, ha tobb viselkedést
befolyasol ugyanaz az allapot, akkor ezek kozott a viselkedési jellegek kozott korrelaciok is
kialakulhatnak (Wolf and Weissing 2010). Az egyik ilyen elmélet szerint a jelen és jovobeli
szaporodasi érték kozotti trade-off konzisztens kiilonbségek 1étrejottét segiti el a kockazattal
jar6 viselkedésekben, mivel a kisebb tulélési esélyli, a jelen szaporoddsi eseménybe tobbet
befektetd egyedek viselkedésiikkel is tobb rizikot fognak vallalni (McNamara and Houston
1989; Wolf et al. 2007).

Egyedek kozti kiillonbségek kialakulhatnak gy is, hogy az egyedek nem
véletlenszeriien hasznaljak a kornyezetet, ami a pszeudo-repetabilitas jelenségéhez vezet
(Nakagawa and Schielzeth 2010; Dingemanse and Dochtermann 2013). Példaul territorialis

allatoknal gyakori lehet, hogy az egyes egyedeket ismételten hasonlo koriilmények kdzott
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tesztelik, €s igy a konzisztens valasz ennek a hasonlosagnak, és nem a viselkedés valos
konzisztenciajanak lesz koszonhetd. Mar tobb kutatas kimutatta, hogy ha ugyanazon a
teriileten/territoriumon vizsgaljak az egyedeket, akkor a viselkedésiik konzisztencidja
magasabb lesz (Niemeld and Dingemanse 2017; Zsebdk et al. 2017). Bar ez a hatas, ha az
egyedek természetes médon mozoghatnak a teriiletek kozott, nem feltétleniil nagy (Niemela

and Dingemanse 2017).

Azonban a konzisztencia mellett a viselkedés plasztikussaga, az egyeden beliili
variancia is jelentds (a fenotipusos varianciaban a 37%-0s egyedek kozotti variancian kiviil
fennmarado rész), mely megszabja, hogy a folyton valtoz6 kornyezetre mennyire rugalmasan
tud valaszolni az egyed. Az egyedek viselkedési valasza bels6 tulajdonsagaiknak (Kor,
kondicio) (Schuett and Dall 2010; Jablonszky et al. 2017) és abiotikus, illetve biotikus
kornyezeti tényezdknek (id6jaras, taplalékellatottsag, szocialis koriilmények, predacios
nyomas) (Schuett and Dall 2009; Meller 2014; Teyssier et al. 2014) megfelelGen is valtozhat,
az egyedek genetikailag kodolt viselkedése az adott kornyezettol fiiggden fejezédhet ki
(Nussey et al. 2007; Dingemanse et al. 2010b). Azonban a plaszticitasban is lehetnek
konzisztens egyedi kiillonbségek (Kontiainen et al. 2009; Brown and Robinson 2016), melyek
genetikai hatasok és multbeli tapasztalatok egyiittes hatasara 1éphetnek fel (Dingemanse et al.
2012a; Nicolaus et al. 2012; Urszan et al. 2018). A plaszticitasbeli adaptiv egyedi
kiilonbségek evolucios kialakulasaban feltehetden a tér- és id6beli kornyezeti valtozatossag
(Wolf et al. 2008), és szocialis kdlcsonhatasok, példaul a kompeticio egylittes hatasa (Dall et
al. 2004; Wolf et al. 2011) jatszhat szerepet, és ezek az egyedi kiilonbségek befolyasolhatjak
az evolucio sebességét, illetve a populaciok stabilitasat (Nussey et al. 2007; Dingemanse and
Wolf 2013).

Az eddigi kutatasok alapjan az tlinik a legvalosziniibbnek, hogy a konzisztencia és a
plasztikussag egyarant szerepet jatszik egy adott kornyezeti ingerre adott viselkedési valasz
alakitasaban, azonban annak a kérdésnek a megvalaszolasa, hogy melyik mekkora mértékben,
és mitdl fiiggden van jelen, még tovabbi kutatast kivan. Bar logisztikai kényszerek miatt az
egyedek viselkedését altalaban csak maximum kétszer mérik le és ez alapjan becslik a
konzisztencia mértékét, a viselkedés konzisztencidjanak vizsgalatdhoz az lenne az idealis, ha
minden egyedet standard modon tobbszor mérnének le egy teljes kornyezeti gradiens mentén

¢s igy a viselkedés statisztikailag leirhato lenne reakcionormaval (1. szévegdoboz).



1. szovegdoboz: Reakcionormak és repetabilitas — a viselkedés konzisztencidjanak
statisztikai vizsgalata

A kornyezetre adott egyedi valasz konzisztenciaja és plaszticitasa biologiai jelenség,
melyeknek statisztikai leirasara alkalmas a reakcionorma megkozelités (Nussey et al. 2007;
Dingemanse et al. 2010b). A viselkedési reakcionorma egy viselkedési jelleg kifejezédését
abrazolja egy kornyezeti gradiens mentén (Dingemanse et al. 2010b). T6bb egyedet vizsgalva
ezzel a megkozelitéssel, megallapithatd az egyedek atlagos viselkedési valaszainak
kiilonbsége a tengelymetszetek alapjan, ha a kdrnyezeti valtozo centralt. Ezen kiviil,
leolvashat6 az egyedi plaszticitds mértéke a meredekség alapjan, €s az is, hogy van-e
Osszefliggés a plaszticitas és a viselkedés atlaga kozott (1. abra). Az a jelenség, hogy az egyed
atlagos viselkedési tipusa is meghatarozhatja a kornyezeti valtozadsokkal szemben mutatott
plaszticitas mértékét, ahhoz vezethet, hogy az adott kérnyezeti gradiens mentén a kiilonb6z6
viselkedésii egyedekre eltérd szelekcids nyomas hat (Carere et al. 2005; Sih et al. 2014;
Abbey-Lee et al. 2016). Ezen kiviil a reakcionorma megkdzelitéssel megallapithato az
egyedek viselkedésének prediktabilitasa, vagyis hogy az egyed viselkedési valasza mennyire
pontosan koveti a kornyezet valtozasat. Ez a komponens statisztikailag az egyes mérések és a
rajuk illesztett egyenes kozti rezidualisokkal adhato meg (1(a) abra, piros egyed), és tobbek
kozott okozhatja a nem mért kornyezeti valtozok hatasa, az egyed pontatlansaga a kdrnyezet

felmérése soran, a sztochaszticitas vagy a mérési hiba (Westneat et al. 2015).
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1. abra: Linedris reakcionormak. a) nincs egyedek kozotti variancia a populacioban, de van a
kornyezeti gradienstdl fiiggo plaszticitas, b) vannak egyedek kozotti kiilonbségek a fenotipus
atlagaban, de az egyedek nem valaszolnak plasztikusan az adott kornyezeti tényezo
megvaltozdsara; c) szintén vannak egyedek kozotti kiilonbségek és az egyedek egyforman
valaszolnak a megvaltozo kérnyezetre; d) egyedi kiilonbségek vannak a fenotipus atlagaban

és a plaszticitasban is, és ezek kozott kovariancia van; e) mint d), de nincs a tengelymetszet és




a meredekség kozott kovariancia. A kiilonbozo szinek kiilonbozo egyedeket jelélnek.

Dingemanse et al. 2010b nyomdn.

A reakcionormak komponenseinek becslésére alkalmas modszer a random regresszio,
amely egy olyan kevert modell, melybdl a tengelymetszet és a meredekség egyedek kozotti
varianciajat is becstilni lehet (Nussey et al. 2007; Dingemanse and Dochtermann 2013). Ha
minden egyed viselkedését tobbszor mérjiik egy kornyezeti gradiens (X) mentén, akkor a

random regresszio egyenlete a kovetkezOképpen adhaté meg:
yij = (,80 + lndoj) + (ﬁl + mdlj)xu + emj,

Vina, CoVing,,ind,
Covindo,indl Vind1

)

ind;
[indlj-] ~MVN(0, 2ing): Qing =

[eOL’j] ~N(0,02.): 02, = [Veo]

ahol yjj a j-edik egyed viselkedési valasza i iddpontban, X a kdrnyezeti valtozo j-edik egyedre
vonatkozo i idépontbeli mérése, B a populaciod atlagos tengelymetszete, B; az atlagos
meredekség. Az egyedi tengelymetszetbeli, illetve meredekségbeli kiilonbségeket az indy;,
illetve az indyj tagok reprezentaljak, eoj; pedig a rezidualis hiba. Az egyed valasza a
kornyezetre (indoj és indy;) kétvaltozos normal eloszlasbol (MVN) szarmazik, melynek atlaga
0, az eloszlas varianciai és kovarianciai pedig a tengelymetszet (Vingo), illetve meredekség
(COVindo,ing1) all 6ssze. A rezidualis hiba becslése normal eloszlasbol szarmazik, melynek
atlaga 0, varianciaja pedig a becsiilt egyeden beliili variancia (Vo) (Dingemanse and
Dochtermann 2013).

A mérések ismételhetdségének és a fenotipusok konzisztencidjanak fontos €s elterjedt
mérdszama a repetabilitas, mely kifejezi, hogy a teljes fenotipusos variancidnak mekkora
része tulajdonithato az egyedek kozotti kiilonbségeknek, és ezzel a heritabilitas (a variancia
genetikailag 6rokolhetd hanyada) felsd hatarat is kijeldli. A repetabilitdsnak nagy jelentdsége
van a konzisztens egyedek kozotti viselkedésbeli kiilonbségek vizsgalataban, hiszen standard
modon hasonlithatok vele 6ssze kiilonbozo fajok, illetve kiillonb6zd kutatasok eredményei.
Legegyszeriibb esetben egy jelleg repetabilitasat a jelleg egyedek kozotti és teljes

variancidjanak hanyadosaval szamolhatjuk ki (Lessells and Boag 1987). A teljes variancia




egyedek kozotti és egyeden beliili varianciabdl all 6ssze (Nakagawa and Schielzeth 2010). A
repetabilitds egyik fajtija az egyezményes (,,agreement”) repetabilitas, mely az abszolut
mérészamok ismételhetdségét fejezi ki. Ha lehetséges zavard hatasokra is kontrollalunk,
akkor korrigalt (,,adjusted”) repetabilitas értéket kapunk. Ennek egy specidlis esete, amikor a
mérési periddusok kozti kiilonbségekre akarunk kontrollalni. Ebben az esetben konzisztencia
(,,consistency”) repetabilitasrol beszélhetiink. A kondicionalis (,,conditional) repetabilitas
pedig a repetabilitas értékét befolyasold valtozo bizonyos értékénél (pl:. adott kora egyedek,
himek vagy tojok) becsiilt repetabilitas, ami a reakcionorma megkozelités segitségével
becsiilheté (Nakagawa and Schielzeth 2010). Azonban ha a mérési kérnyezet a fenotipust
egyeden beliil befolyasolo tényezdi kiillonboznek az egyedek kozott, és igy, mivel a kdrnyezet
variancidja az egyedek kozotti variancidban fog tiikr6zddni, tévesen magas repetabilitast
kapunk, pszeudo-repetabilitassal allunk szemben (Nakagawa and Schielzeth 2010;
Dingemanse and Dochtermann 2013). A pszeudo-repetabilitas kikiiszobolhetd, ha az egyedek
kozti mérési kdrnyezetbeli kiilonbségekre kontrollalunk (Dingemanse and Dochtermann
2013). A repetabilitas varhatoan csokken a mérések kozotti idtartam ndvekedésével, mivel
az 1d0 elérehaladtaval az egyednek nagyobb valdszinliséggel valtozik meg az allapota (pl:.
kondicidja, szaporodasi statusza), éléhelyi koriilményei, s6t a fenotipust meghataroz6 gének

expresszidja is megvaltozhat (Bell et al. 2009).

A kevert modellek altal becsiilt varianciakomponensek lehetdséget adnak a
repetabilitas kiszamitasara is (Nakagawa and Schielzeth 2010). Az egyedek kozotti varianciat
(Ving) el kell osztani az 6sszes varianciaval, vagyis az egyedek kozotti és az egyeden beliili
variancia (Veo) 0sszegével. A modellbe kontrollvaltozoként tovabbi kornyezeti valtozokat
bevonva csokkenthetjiik annak a valosziniliségét, hogy pszeudo-repetabilitast kapunk

eredményiil (Nakagawa and Schielzeth 2010).

Azonban a konzisztencia nem csak egy jellegben nyilvanulhat meg, hanem tobb jelleg
viszonylataban is megjelenhet. Az ilyen kapcsolatokat az egy viselkedési jellegben jelentkezd
konzisztenciahoz hasonldan feltehetden valamilyen bels6 faktor alakitja ki, példaul a jellegek
koz0s genetikai meghatarozottsaga vagy hormonalis szabalyozasa (Sih et al. 2004a; van Oers
et al. 2004a), vagy egy trade-off mentén hozott dontés, de az egyed tapasztalata is
befolyasolhatja (Sih et al. 2004a). A viselkedési jellegek kozotti, egyedek kozotti szinten

megfigyelhetd korrelaciok alakitjak ki a viselkedési szindromat, példaul az agressziv egyedek




gyakran rizikovallalobb viselkedéstiek és kevésbé szocialisak, mint a nem agressziv egyedek

(Verbeek et al. 1996; Sih et al. 2004a; Sih et al. 2004b).

Azonban a belso faktorokon kiviil, kiilsd, kornyezeti tényezok is eldidézhetnek
korrelaciokat a kiilonboz6 viselkedési jellegek kozott, ilyenkor pszeudo-szindromarol
beszélhetiink (Avilés et al. 2014). Egy konzisztens viselkedések kozotti kapcsolatokat
vizsgalo metaanalizis megallapitotta, hogy ha a térbeli atfedés magas volt a kiilonb6z6
viselkedések mérésekor, akkor az dltalaban erdsebb Osszefiiggéshez vezetett a valtozok kozott
(Garamszegi et al. 2012a). A kornyezet viselkedési szindromakra gyakorolt jelentds hatasat
tamasztja ala az is, hogy ezeknek a szindromaéknak a szerkezete gyakran eltér ugyanannak a
fajnak kiilonboz6 koriilmények kozott €16 populacidiban, amiben a térben és idében valtozo
kornyezeti tényezOknek, példaul a predacioés nyomasnak fontos szerepe lehet (Bell 2005;
Dingemanse et al. 2007; Bengston et al. 2014; Garamszegi et al. 2015a). Tovabba, a
szindroma szerkezete megvaltozhat az egyedfejlodés soran is (Bell and Stamps 2004; Class
and Brommer 2015).

A valamilyen bels6, vagy kiils6 tényez6 altal 1étrehozott egyedi konzisztencia nem
csak a viselkedési bélyegek, hanem viselkedési bélyegek, életmenet jellemzok és 6kologiai
folyamatok kapcsolatdban is megmutatkozhat. A konzisztens egyedek kozotti kiillonbségek
illetve a viselkedési szindrémak jelentds hatast fejthetnek ki szamos dkologiai vagy evolicids
folyamatra (Réale et al. 2007; Wolf and Weissing 2012), példaul befolyasolhatjak a parazitak,
betegségek terjedését (Barber and Dingemanse 2010; Patterson and Schulte-Hostedde 2011;
Gyuris et al. 2016), a diszperziot (Cote et al. 2010), az életmenetbeli egyedek kozotti
kiilonbségeket (Biro and Stamps 2008; Réale et al. 2010), adaptaciok kialakulasat (Mettke-
Hofmann et al. 2002), felgyorsithatjak (Barrett and Schluter 2008) vagy gatolhatjak az
evoluciot (Sih et al. 2004a; Sih et al. 2004b; Dochtermann and Dingemanse 2013).

A szindrémakat general6 mechanizmusok tehat kihathatnak az életmenetre is,
magasabb hierarchiai szinten kapcsolatot létrehozva a pillanatrol-pillanatra valtozo viselkedés
¢s az egy szaporodasi cikluson beliil stabil életmenet kozott. Az életmenet szindromak (,,Pace
of Life Syndromes”, POLS) hipotézis alapjan a lassu-gyors kontinuum mentén valtozo
¢letmenet jellemzok specifikus fizioldgiai, illetve viselkedési jellegekkel is korrelalnak
(altaldban rizikovallalo és aktiv viselkedésekkel). Igy egy szindroma jon 1étre ezek kozott a
tulajdonsagok kozott, amely tobb szempontbol meghatarozza, hogy a fajok, illetve populaciok

hogyan birkdznak meg a kiilonb6z6 kornyezetbdl érkez6 hatasokkal (Ricklefs and Wikelski



2002; Biro and Stamps 2008; Réale et al. 2010). Ezek a kapcsolatok a fajon beliili szinten is
létezhetnek, mivel az egyedek kozott is konzisztens kiillonbségek vannak viselkedésben és
¢letmenetben (Wolf et al. 2007; Réale et al. 2009; Réale et al. 2010). Bar a POLS hipotézis
alapjait mar lefektették (Réale et al. 2010), az elméleti modellek és az empirikus adatok
alacsony szama miatt még szamos kérdés var megvalaszolasra, foként a fajon beliili szinten.
Ezek kozé a még feltaratlan témak koz¢ tartozik a hipotézis érvényességének altalanossaga, a
POLS komponenseinek tartott jellegek listaja, a szindromat 1étrehoz6 mechanizmus, a
prediktalt kapcsolatok erdssége a kiilonbozo jellegek kozott, és a POLS jellegeket a
populacion beliil potencialisan szétkapcsold dkologiai tényezOk hatasa (Dingemanse et al.
2004; Niemela et al. 2013; Zavorka et al. 2016; Mathot and Frankenhuis 2018; Montiglio et
al. 2018; Royauté et al. 2018).

A mechanizmussal kapcsolatban elmondhato, hogy altalaban a jelen és jovobeli
szaporodasi érték kozotti trade-off-ot tartjak a POLS-t 1étrehoz6 legfontosabb
mechanizmusnak, és az ebben a trade-0ff-ban résztvevé életmenet jellegek altalaban az egyed
altal megszerezhetd forrasokat befolyasolo és mortalitasi koltséget magukban hordozo
viselkedésekkel allnak kapcsolatban (McNamara and Houston 1989; Clark 1994; Wolf et al.
2007; Engqvist et al. 2015). Bar a POLS elmélet azt hangstlyozza, hogy a jelen €s a jovébeli
szaporodas kozti trade-off hozza 1étre a kapcsolatokat a kiilonbozd jellegek kozott, alternativ
ok-okozati mechanizmusok is vezethetnek korrelaciokhoz fenotipusos jellegek kozott (Mathot
and Frankenhuis 2018; Royauté et al. 2018). Példaul, a ndvekedés-mortalitas trade-off szintén
eldidézhet kapcsolatokat az életmenet, és morfologiai, illetve bizonyos viselkedési jellegek
kozott (példaul predacios veszély alatti taplalékszerzés vagy a taplalékforrds agressziv
védelme), mivel a gyorsabban nové egyedek nagyobb rizikot fognak vallalni taplalékszerzés
kozben (Stamps et al. 1998; Mangel and Stamps 2001; Stamps 2007). Mas, trade-off-ot nem
tartalmaz6 mechanizmusok is eredményezhetnek hasonl6 kapcsolatrendszereket (Sih et al.
2004b). A gén pleiotropia, példaul a kortikoszteronon keresztiil hatva, egy tobb jellegre hatod
kozos faktort képviselhet, amely az életmenet trade-0ff-okhoz hasonloan szindromakat hozhat
1étre az altala befolyasolt viselkedési és egyéb jellegek kozott (Bell 2005; Garamszegi et al.
2012b).

A pszeudo-konzisztencia, vagyis a kornyezet nem véletlenszerii kihasznaltsagabol
eredd konzisztencia magasabb szinten, a viselkedési jellegek és az életmenet kdzotti
kapcsolatban is megjelenhet. Mar ismert az 6kologiai faktorok zavard hatasaval kapcsolatban,

hogy a lokalis kornyezeti tényezék vagy bizonyos egyedi tulajdonsagok megvaltoztathatjak,
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vagy el is rejthetik a POLS szerkezetet a populacioban (Montiglio et al. 2018). A jelen és
jovobeli szaporodasi érték kozti trade-off-ot és a rizikovallalo viselkedéssel vald kapcsolatot
feltételez6 modellekben, a stratégidk nyeresége fiigghet a rizikdvallalo viselkedéssel
kapcsolatos aktualis koltségektol (példaul a viselkedés kifejezésének koltsége, mortalitasi
rata, ragadozokkal szembeni sériilékenység) €és az egyedek kozti forrasszerzésbeli
kiilonbségektsl (van Noordwijk and de Jong 1986; Engqyvist et al. 2015). Eletmenet
tekintetében a tobb forrast megszerzo egyedek, akiknek jobb lehet kondiciojuk vagy az
altalanos mindségiik (van Noordwijk and de Jong 1986; Peig and Green 2009), tobb utdddal is
rendelkezhetnek a hosszabb élet mellett, mivel az egyedek kozti forrasszerzésbeli
kiilonbségek elfedik a jelen és jovObeli szaporodasi érték kozti trade-off-ot (van Noordwijk
and de Jong 1986). Ezeknek az egyedeknek érdemes lehet tovabb folytatni az aktualis
tevékenységiiket predacios veszEly esetén, és megsporolni a menekiilés koltségét (Ydenberg
and Dill 1986; Martin et al. 2006; Jablonszky et al. 2017), ahogy az allapotfiiggé biztonsag
(,,state-dependent safety”) hipotézis is kifejti (Luttbeg and Sih 2010). Tehat a kondicio, amely
fligghet a kornyezettol, lehet egy kornyezet altal vezérelt pszeudo-szindroma generaloja.
Egyéb kornyezeti valtozok is megvaltoztathatjak a POLS jellegek kozti kapcsolatokat, példaul
a csapadékmennyiség (Horrocks et al. 2015) vagy a predacio, melynek a viselkedési
szindromakra gyakorolt hatasa jol ismert (Bell 2005; Dingemanse et al. 2007). Mivel a POLS-
t feltételezhetden befolyasold kornyezeti tényezok, illetve a szelekcids nyomasok erdssége
iddben valtozik, érdemes lehet megvizsgalni a POL szindromak jelenlétét, illetve szerkezetét
kiilonboz6 idépontokban, példaul évek kozott is (Dingemanse et al. 2004). Ha vannak évek
kozotti kiilonbségek a szindromakban az egyedek kozotti szinten, akkor feltehet6leg az adott

kornyezeti koriilmények alakitjak ki 6ket, tehat pszeudo-szindromarol beszélhetiink.

A konzisztencia kiterjedhet a viselkedési jellegek és 6kologiai folyamatok
kapcsolatara is. Példaul, a konzisztens viselkedési jellegek kapcsolatban allhatnak a
diszperzioval (Cote et al. 2010). Az 0j teriiletekre torténd diszperzid potencialis veszélyeket
rejt magaban, és bizonyos morfolégiai, fiziologiai, illetve viselkedési specializaciok
befolyasolhatjak a sikerességét. A viselkedési jellegek koziil az egyed rizikovallald
viselkedése, agresszidja, készsége ismeretlen teriiletek felderitésére és a szociabilitasa is
hatast gyakorolhat a diszperziora annak kiilonbozo szakaszaiban, és igy az ugynevezett
diszperzios szindroma eleme lehet (Dingemanse et al. 2003; Cote et al. 2010; Cote et al. 2011,
Myles-Gonzalez et al. 2015). A kapcsolatrendszer kialakitoja ebben az esetben is lehet egy

bels6 tényezd, azonban a kdrnyezet nem homogén kihasznaltsaga is szerepet jatszhat a
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diszperzios szindroma 1étrejottében. Azt, hogy egy adott konzisztens viselkedési jelleg és a
diszperzi6 kozott kapcsolat j6jjon 1étre, erdsen befolyasolhatja a kornyezet, példaul az
egyedsiriség, a rendelkezésre allo forrasok vagy a predacio mértéke (Cote and Clobert 2007;
Duckworth 2009; Cote et al. 2013).

Ha nem pszeudo-konzisztenciat, hanem valamilyen belsé hajtoer6 altal 1étrehozott
konzisztenciat szeretnénk mérni, akkor az egyedeket olyan koriilmények kozott kell mérni,
melyek kozott kontrollalni tudunk a kdrnyezet mindségére. Egy altalanos modszer, melyet
izeltlabtiaktol emldsokig szamos taxonban alkalmaznak (Montiglio et al. 2010; d'Ettorre et al.
2017) a madarakat is beleértve, hogy az egyedeket szamukra ismeretlen szobaba, ketrecbe
vagy arénaba helyezik, ahol feltehetden a szituacié tjdonsaga altal befolyasolt viselkedést
mutatnak (Verbeek et al. 1994; Kluen et al. 2012; Rowe et al. 2015). Ennek a modszernek az
elénye, hogy standardizalt kortiilmények kozott lehet ujdonsagot stimulélni és a viselkedést
mérni, és igy a viselkedés kornyezetfiiggése kikiiszobolhetd (Part 1994; Niemeld and
Dingemanse 2017). Az 0j kdrnyezetben ilyen moédon mért viselkedés altalaban repetabilis
(Montiglio et al. 2010; Mutzel et al. 2011; Dingemanse et al. 2012b) és 6roklodik
(Dingemanse et al. 2002; Chervet et al. 2011; Edwards et al. 2017), illetve mas viselkedési
jellegekkel és a fitnesszel valo kapcsolatat is tobb kutatasban kimutattak (Verbeek et al. 1996;
Dingemanse et al. 2004; McCowan et al. 2015). Egy masik lehetséges modszer, hogy az
egyedeket mesterségesen athelyezziik mas kdrnyezetbe, és az igy mutatott viselkedést
Osszehasonlitjuk az egy teriiletre korlatozott, illetve a szabadon mozgd egyedek viselkedési

valaszaival (Niemeld and Dingemanse 2017).

1.2. A rizikovallalas és a viselkedés

Kozvetlen veszélyt hordozd szitudcidban, amelyben az egyed predacids veszélynek,
betegségeknek vagy megndvekedett fiziologiai koltségeknek van kitéve, az allatok a veszély
elkeriilésének koltsége és az aktualis cselekvés folytatasanak nyeresége kozotti trade-off-fal
kertilnek szembe (Lima and Dill 1990). Az ilyen helyzetekben hozott dontést az egyed
rizikovallalasa hatarozza meg. A rizikdvallalas sokféle kontextusban megjelenhet, példaul
ragadozo eldli menekiilésben, az életmenet trade-off-ok megoldasaban (példaul a
rizikdvallalobbnak tekinthetd egyedek tobbet fektetnek a jelen szaporodasba) és 6kologiai
folyamatok soran is (példaul a diszperzioban, mivel az Uj teriiletekre torténd diszperzio

potencialis veszélyeket rejt magéban). Az egyedek inherensen kiilonbdznek abban, hogy

12



veszély jelenlétében milyen dontést hoznak, és ez egy olyan belsd hajtoerd lehet, amely a
viselkedésekben konzisztenciat generalhat, illetve a viselkedések és mas dkologiai jellegek
kozott korrelaciokat hozhat 1étre. Azonban keveset tudunk arrol, hogy a rizikovallalas okozta
konzisztencia pontosan milyen viselkedésekben és milyen hierarchikus szervezodési
szinteken nyilvanul meg, és hogy ezekben az dsszefiiggésekben az egyed egyéb tulajdonsagai,
illetve a pszeudo-konzisztenciat general9, kiils6, kornyezeti tényezok milyen szerepet

jatszanak.

A rizikovallalas tehat sokféle helyzetben befolyasolhatja a viselkedést, de talan a
legmeghatarozobb ezek koziil a potencialis ragadozo jelenlétében mutatott ragadozo-elkeriild
viselkedés. A ragadozo-elkeriil6 viselkedés repetabilis (van Oers et al. 2004b; Kortet et al.
2014; McDermott et al. 2014), de kontextus-fiiggé viselkedés is. Befolyasoljak a fent emlitett
trade-off elemeinek koltségére-nyereségére hato tényezok, ugy mint példaul a predacios
vesz¢ly pontos koriilményei (a ragadozé faja, mérete, a taimadas sebessége és iranya) (Quinn
and Cresswell 2005; Stankowich and Blumstein 2005; Blake and Gabor 2014), az egyed bels6
tulajdonsagai (példaul a tomeg ¢és a fertdzottség) (Witter et al. 1994; Garcia-Longoria et al.
2014), és szaporodasi statusza (Koskela et al. 2000; Boukhriss and Selmi 2010). A ragadozo-
elkeriil6 viselkedés az utddok nevelésekor fligghet az utodok értékétdl (vagyis a sziil6 altal a
létrehozasukba és gondozasukba fektetett id6tdl és energiatdl, ami tiikrozédhet az utédok
szamaban és koraban) és az utddok altal elszenvedhetd lehetséges kartol is (Koskela et al.
2000; Boukhriss and Selmi 2010). A ragadozo-elkeriil6 viselkedés a predacios veszély tobb
komponensén keresztiil is megnyilvanulhat, példaul a ragadozoval valo lehetséges talalkozas
elkeriilésében, a potencialis timadasnak kitéve toltott idében, és az észrevett, illetve a tdimado
ragadozo el6li menekiilésben. (Lima and Dill 1990; Kern and Radford 2014; Oliveira et al.
2016).

Egy ragadozo kozvetlen tamadasakor a ragadozo-elkeriilo viselkedés ket fontos
komponense a veszély felmérésének képessége és a menekiilési képesség (Lima and Dill
1990). Ez utdbbi befolyasolhatja az eldbbit, ha az egyedek képesek megitélni a sajat
menekiilési képességiiket, és ehhez a tudashoz igazitjak a viselkedésiiket. Tehat a
viselkedésiik alapjan egyforman rizikdvallalonak tiiné egyedek, amelyeknek eltér a

menekiilési képessége, ténylegesen mas mértéki rizikot vallalhatnak.

A ragadozo-elkeriild viselkedés els6 komponense, a veszély felmérése, az allat

érzékszerveinek milyenségétdl és a kognitiv folyamatainak sebességétdl fiigg, melyek
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segitségével az egyed megitéli az adott szitudcioban a kiilonb6zo valaszok relativ koltségeit
(Sih and Del Giudice 2012). igy a tavolsag, amelyrél az egyed észreveszi a kozelité ragadozot
(késziiltségi tavolsag, ,,alert distance™) is fontos tényez6 (Fernandez-Juricic et al. 2001).

A ragadozo-elkeriild viselkedés masik fontos komponense, a menekiilési képesség,
szintén Osszetett tulajdonsag, amely magaban foglalja a tamado ragadozé aktiv elkeriiléséhez
sziikséges érzékeld €s motoros képességeket. Azonban a menekiilési képesség természetben
torténd mérése esetén nehéz szétvalasztani a kiilonboz6é komponenseit (pl:. sebesség,
mandverezd képesség €s kitartas), pedig az is valoszinii, hogy e komponensek relativ
jelentdsége eltér kiilonb6z6 ragadozokkal szemben (Witter and Cuthill 1993; van den Hout et
al. 2010). Példaul egy lesbdl tamado ragadozoval szemben az elsé pillanatok jo reflexei és
mandverezése (Metcalfe and Ure 1995), mig a préda kifaradasara szamit6 ragadozok hosszua
ildozése soran a kitartas lehet a legfontosabb tényez6 (Schwilch et al. 1996). A menekiilési
képesség evolucids kialakuldsdban nagy szerepet jatszhatott a fajra, illetve ivarra jellemz6
predacios veszEély a migracio mellett (Vagasi et al. 2016). A testméretiik vagy él6hely
hasznalatuk miatt predacionak jobban kitett fajokban, illetve csoportokban intenzivebb
szelekcio jelentkezhet (Burns and Ydenberg 2002).

A teljesitményt meghatarozo jellegek, a viselkedési jellegekhez hasonloan (Réale et al.
2007), plasztikusak és konzisztensek is lehetnek. A menekiilési képesség tobb tényezo
hataséra is megvaltozhat egyeden beliil. Példaul a taplalék vitamin és dsvanyi anyag (tobbek
kozott karotinoid, C-vitamin vagy retinol) tartalma a kondiciora kifejtett hatasan keresztiil
befolyasolhatja a menekiilési képességet (Blount and Matheson 2006; Arnold et al. 2010).
Mas feltételezhetden hatd faktorok lehetnek a kor, a tomeg és az élohely jellemzdi (példaul a
novényzet magassaga) (Metcalfe and Ure 1995; Swaddle and Witter 1998; Merild and
Hemborg 2000; Burns and Ydenberg 2002; Kullberg et al. 2002; Labocha et al. 2015). A
tomeg talan a legszélesebb korben vizsgalt befolyasolo tényezo, igy tudjuk, hogy mind a
szaporodasi szezon soran, mind a nap folyaman eléfordulé tomegvaltozasok hatassal lehetnek
a menekiilési képességre (Metcalfe and Ure 1995; Kullberg et al. 2002). Masrészrol a
menekiilési képesség komponensei egyed-specifikusak is lehetnek a genetikai
meghatarozottsag, korai tapasztalatok vagy fejlodési koriilmények (példaul a fejlédés kozben
kapott taplalék mindsége vagy a testvérekhez képesti méret) kiilonbsége miatt, amik
konzisztens egyedek kozti kiillonbségeket hoznak 1étre (Birkhead et al. 1998; Criscuolo et al.
2011; Moller et al. 2011; O'Hagan et al. 2015).
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Erdekes, de kevéssé kutatott kérdés, hogy az allatok meg tudjak-e itéIni a sajat
menekiilési képességiik milyenségét, és beépitenek-e ilyen informaciokat a rizikdvallalasi
dontéstikbe, kapcsolatot 1étrehozva a megfigyelt, rizikdvallalas altal befolyasolt ragadozo-
elkeriil6 viselkedés és a menekiilési képesség kozott (Witter et al. 1994; Vanhooydonck and
Van Damme 2003; Nebel and Ydenberg 2005; Qi et al. 2014). Feltételezhetjiik, hogy ha az
egyedek a ragadozo-elkeriild viselkedésiiket a menekiilési képességiikhoz igazitjak, akkor
ismernitik kell a sajat fizikai tulajdonsagaikat (amelyek genetikailag meghatarozottak vagy
koriilményektdl fiiggdek lehetnek) vagy képeseknek kell lenniiik ezeket megtanulni korabbi
tapasztalataik alapjan (Schiffner et al. 2014). Ennek a tudasnak a viselkedési konzisztencia
szempontjabol az a jelentdsége, hogy ha az egyedek a ragadozd jelenlétében a viselkedésiiket
a menekiilési képességiikhdz igazitjak, a tényleges rizikovallalas, ami az azonos viselkedési
vélaszhoz tartozik, kiilonboz6 lesz a kiilonbozd menekiilési képességii egyedekben. Igy a
menekiilési képességben megmutatkoz6 stabil egyedek kozti kiilonbségek egyedek kozti
kiilonbségekhez vezethetnek a ragadozo-elkeriild viselkedésben is, €s igy a menekiilési
képesség varianciaja lehet a felelds a viselkedési konzisztencia kialakulasaért. A menekiilési
képesség hathat pozitivan a ragadozo-elkeriilé viselkedésre, mivel a jobban menekiild
egyedek azonnal, a veszély észlelésekor el tudnak menekiilni (Blumstein 2010). Mas
megkdzelités szerint viszont a nehezen elkaphato egyedeknek (melyek ezt tudjak is magukrol)
nem kell azonnal elmenekiilniiik, hiszen még akkor is biztonsagosan képesek erre, ha a

ragadoz6 mar kozelebb ért (Ydenberg and Dill 1986).

A rizikovallalas az életmenet dontések soran is megnyilvanulhat. A jelen és jovobeli
szaporodasi érték kozti trade-off esetében a rizikovallalobb egyedek varhatéan inkabb a jelen
valoszinli, hogy a rizikovallalo dontés altal befolyasolt viselkedések, amelyek kozvetlen
veszélyt jelentd szituacioban manifesztalodnak, részt vehetnek a POLS-ban (Réale et al.
2007), hisz a rizikovallalobb viselkedést mutato egyedek dominansabbak lehetnek vagy
veszélyesebb helyeken kereshetnek taplalékot és igy tobb forrashoz juthatnak (Wilson et al.
1993; Biro and Stamps 2008), de jobban ki vannak téve a ragadozok tamadasanak is (D'Anna
et al. 2012; Mpller 2014; Niemela et al. 2015). A tartalék védelem (,,asset protection”)
hipotézis, példaul, a jelen és jovobeli szaporodasi érték kozti trade-off-on alapul, és kimondja,
hogy ha a jovOre nézve az egyedek kilatasa a szaporodasi sikerre (vagy forrasokra) alacsony,
a rizikovallal6 viselkedés kifejezettebb lesz (Clark 1993, 1994; Wolf et al. 2007). igy ez a
trade-off egy latens faktornak tekinthetd, amely lasst-gyors kontinuumot hoz létre a POLS

15



jellegekben, és amely az azok kozti korrelacios szerkezetet okozza (Dingemanse et al. 2010a).
Azonban a rizikovallalé viselkedések és az életmenet jellegek kozotti kapcsolatokat
kdrnyezeti tényezOk is befolyasolhatjak, vagyis pszeudo-szindroma johet 1étre. Példaul a
predacids veszély vagy a parazitafertzottség jelenléte negativ korrelaciot alakithat ki a talélés
¢s a rizikovallalo viselkedés kozott, ha a rizikovallalobb viselkedésti egyedek nagyobb
eséllyel fert6z6dnek meg parazitakkal vagy esnek ragadozok aldozataul (Barber and
Dingemanse 2010; Moller 2014; Gyuris et al. 2016). Ellenkezé esetben, ha a predacios
nyomas alacsony ¢és a parazitak abundancidja is kicsi, a jellegek kozti kapcsolatok erdssége
csokkenhet, vagy pozitiv kapcsolat is Kialakulhat a rizikovallald viselkedés és a talélés kozott
(Piquet et al. 2018). Igy, béar egyre tobb vizsgalat sziiletik a POLS hipotézissel kapcsolatban
(Mathot and Frankenhuis 2018; Montiglio et al. 2018; Royaut¢ et al. 2018), még mindig
keveset tudunk az életmenet és a rizikovallalas altal meghatarozott viselkedések kapcsolatarol

és a szindroma alatt huzodo mechanizmusrol.

A rizikovallalasi dontésnek szerepe lehet a diszperzid soran is, mivel az 0j teriiletekre
torténd diszperzid feltételezhetéen veszélyeket rejt magaban, és igy a kiillonbozo rizikovallalas
altal befolyasolt viselkedések és a diszperzio kozott szindromat indukald belsé mechanizmus
lehet. A rizikovallalobb viselkedésti egyedek nagyobb valoszinliséggel jutnak tovabb
potencialis veszélyeket rejtd teriileten vagy szoritjak ki a terlileten mar jelenlévo fajtarsakat
vagy mas fajokat, és igy nagyobb lesz a diszperzidjuk (Myles-Gonzalez et al. 2015). Ezért a
rizikovallalo viselkedést a diszperziot meghatarozo egyedi jellegek 6sszessége altal alkotott
ugynevezett diszperzios szindroma fontos elemének tartjak (Cote et al. 2010) és tobb kutatas
is kimutatott mar pozitiv kapcsolatot a rizikovallalo viselkedés és a diszperzio kozott (Cote et
al. 2011; Myles-Gonzalez et al. 2015). Azonban sok nyitott kérdés maradt még a szindroéma
altalanossagaval kapcsolatban. Féleg vadon €16 populaciok tekintetében keveset tudunk arrdl,
hogy a ragadozo-elkeriil6 viselkedések hogyan és milyen koriilmények kozott allnak

kapcsolatban a diszperzioval.
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2. Célkitiizések

Dolgozatom célja volt feltarni egy vadon €16 6rvos 1égykapd (Ficedula albicollis)
populécidban a viselkedési konzisztencia jelenlétét tobb szervezddési szinten, és
megvizsgalni, hogy a rizikovallalas lehet-e az a belsd faktor, amely ezeket 1étrehozza, vagy
inkabb kiils6 tényez6k befolyasoljak ezeket a folyamatokat. Ez utobbi mechanizmus pszeudo-

konzisztenciat eredményez.

1) Ebbdl a célbdl megvizsgaltam egyes viselkedések, illetve a menekiilési képesség

még nem ismert repetabilitasat, ha volt ra lehetéség, tobb idébeli skalan is.

2) Egy masik célom volt annak megallapitasa, hogy az egyes viselkedési valtozokat
milyen kiils6 és bels6 tényez6k befolyasoljak. Ennek a célkitiizésnek a részeként
megvizsgaltam, hogy a menekiilési képesség, az egyedek morfologidja, illetve a mérés

idépontja hozzajarul-e a ragadozo-elkeriild viselkedés variancidjanak meghatarozaséhoz.

3) Dolgozatom célja volt az is, hogy megallapitsam, kozos faktor huzodik-e a
populacidban mért rizikovallalast tiikroz6 ragadozo-elkeriild viselkedések hatterében, aminek
eredményeként korrelaciokat varnank ezek kozott a jellegek kozott. Vagy, ha a mérés helye,
illetve ideje befolyasolja 6ket inkabb, pszeudo-szindroma alakul ki az iddben és térben

egymashoz kozel, hasonlo koriilmények kozott mért viselkedési jellegek kozott.

4) A konzisztencia magasabb hierarchikus szinteken val6 jelenlétének
megallapitdsdhoz megvizsgaltam, van-e korrelacios struktira a ragadozé-elkeriild viselkedés,
a talélés és a szaporodasi befektetés kozott, €s ha igen, a résztvevo jellegek kozti kapcsolatot a
jelen és jovobeli szaporodasi érték kozti trade-off medialja-e (Gustafsson and Sutherland
1988). A pszeudo-konzisztencia vizsgalata érdekében teszteltem a kondicio potencialis

hatasat a szindroma szerkezetére, illetve az évek kozotti kiilonbségeket is megvizsgaltam.

5) A ragadozoé-elkeriild viselkedés és a diszperzio kdzotti kapcsolatot is
megvizsgaltam, mivel a konzisztencia a viselkedések és az 6kologiai folyamatok kozotti

szindromaban is megmutatkozhat.
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3. Moédszerek

3.1. A kutatasi teriilet és a vizsgalt faj

A kutatas helyszine egy foként tolgyekbdl allo lombhullatd erdében volt a Pilis-
Visegradi hegységben (47°43°N, 19°01°E), amely a Duna-lpoly Nemzeti Park teriiletén
fekszik. A kutatasi teriilet tobb, egymashoz kozeli odutelepbdl all. Az elso telepeket az 1980-
as évek elején hoztak 1étre (Torok and Toth 1988) és ma mar kdzel 800 mesterséges odu van a
terlileten kihelyezve (2. dbra). Az odik bejaratanak atmérdje 3,2 cm, az iiregiik pedig
24x11x11 cm (Lambrechts et al. 2010). Az 6rvos 1égykapok és mas odikolté madarak (féleg
széncinegék (Parus major) és kék cinegék (Cyanistes caeruleus)) talélését és szaporodasat
mar 1981 6ta monitorozzak a teriileten standard csapdazasi és gytirizési protokoll és a koltési
szezon soran végzett rendszeres oduellenérzések segitségével (Torok and Toth 1988). Ezen a
teriileten a madarakat természetes kornyezetiikben tudjuk vizsgélni, minimalis emberi zavaras

mellett.

2. dbra: A vizsgalat helyszinéiil szolgalo odutelepek elhelyezkedése

Az 6rvos légykapo (3. abra) Kisméretii (tomege minddssze 12-16 g), odukoltd, koltozo
énckesmadarunk, mely Eurdpaban az Uraltol Franciaorszagig kolt. A himek a tojok el6tt
(Harnos et al. 2015), aprilis kdzepén érkeznek meg hazankba az afrikai teleld tertiletiikrol és
territoriumot foglalnak, mely a faj esetében az odt kdzvetlen kdrnyezetét jelenti.

Eldszeretettel foglaljak el a mesterséges koltdladakat, ha azok rendelkezésre allnak (Lundberg
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et al. 1981). A szaporodasi id6szak alatt a him konnyen megkiilonboztethetd a tojotol fekete
¢s fehér tollazata alapjan. A fehér homlok- és szarnyfolt az egyedi mindséget és/vagy
kondiciot jelolheti, és az udvarlasi viselkedésben is fontos szerepet jatszhat (Gustafsson et al.
1995; Torok et al. 2003). Az udvarlas soran a himek jellegzetes viselkedése, hogy az elfoglalt
odu nyiléasara szallnak, és onnan hivogatjak a tojot, hirdetve az odut és annak mindségét. A
tojok egyediil koltik ki a 4-8 (altalaban 6-7) tojast, de mindkét sziilé részt vesz a fiokak
etetésében, amig azok 14 napos koruktol fogva el nem kezdenek kirepiilni (Cramp and Perrins
1994). Viszonylag rovid életii madar, maximum 8-9 évig él, de csak a populacid koriilbeliil

10%-a €1 5 évnél tovabb (Part et al. 1992).

3. abra: Him 6rvos légykapo mesterséges oduval. Foto: Laczi Miklos

Sajnos keveset tudunk a vizsgalt faj természetes ellenségeirdl, pedig a predacid
jelentds szelekcios tényezd lehet a faj szamara az alapjan, hogy kutatasi teriiletiinkon 2007 és
2016 kozott az évenkénti fészekpredacio mértéke 10-43% kozott valtozott. Az 6rvos 1égykapd
testvérfajat, a kormos 1égykapot (Ficedula hypoleuca) gyakran ejti el karvaly (Accipiter nisus)
(Gotmark and Post 1996; Slagsvold and Dale 1996). A 1égykapé fajok dokumentalt
fészekragadozoi kozé tartoznak a Mustelidae csalad tagjai és a fakopancsok (Lundberg and
Alatalo 1992; Stanski et al. 2008). A kutatasi teriileten karvalyt, héjat (Accipiter gentilis), hazi
macskat (Felis catus), erdei siklot (Zamenis longissimus), nagy pelét (Glis glis), illetve
menyétféléket €s fakopancsokat figyeltek meg a felndtt 6rvos 1égykapok, illetve fiokaik

potencialis vagy tényleges predatoraként a szaporodasi idészakban (Garamszegi Laszlo Zsolt
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személyes megfigyelés, Konczey et al. 1992). A kormos légykapot, és igy valdsziniileg az
orvos légykapot is, erdei fiilesbagoly (Asio otus) is elejtheti, ami megmagyarazhatja, hogy
miért reagalnak ugyanugy a madarak a karvalyra, mint a fiilesbagolyra a populacionkban
(Krenhardt et al. 2018). Az afrikai teleld teriileten €16 ragadozokrdl nincs informacionk. A
sokféle ragadozonak valo kitettségbdl itélve az 6rvos 1égykapok menekiilési képességében a

mandverezési képesség és a kitartas is fontos szerepet jatszhat.

Az 6rvos légykapd viszonylag teriilethi madarnak mondhat6, mivel a kisérleti telepek
kozotti mozgasok ritkak és a diszperzios tavolsagok jellemzden kicsik (Part 1990; Garamszegi
et al. 2004a). A filopatrikussag a fitnesz szempontjabol nyereségesnek tiinik ebben a fajban
(Part 1990, 1991, 1994). Egy korabbi kutatas a populacionkban azt mutatta ki, hogy a himek
atlagosan csupan 128 m-rel, a tojok 358 m-rel arrébb koltenek a kdvetkezd évben (Konczey et
al. 1992). A diszperzios tavolsagot meghatarozé legfontosabb azonositott egyedi jellemzok az
ivar, a kor, és a diszperzios esemény el6tti szaporodasi siker (Péart and Gustafsson 1989;

Konczey et al. 1992).

3.2. Altalanos terepi modszerek

A terepi munka keretében a kutatasi teriilet rendszeres monitorozasa soran kerestiik a
koltéteriiletre megérkezo és odut foglald himeket. Kiilonb6z6 viselkedési jellegeket mértiink
(menekiilést kivalto tavolsagot (,,Flight Initiation Distance”, FID), idegen targy elkertilését,
agressziot) ezeknek az egyedeknek a territoriuman, majd megfogtuk dket odiicsapdaval az
odujukban, és a kutatasi teriileten elhelyezett, kiiltéri ropdében is szamszeriisitettiink
kiilonbozo viselkedési jellegeket és a menekiilési képességet. A mért viselkedési valtozok
tablazatos forméban a fliggelékben szerepelnek. Ezutdn morfoldgiai adatokat rogzitettiink a
madarakrol, leolvastuk a gyiiriijiiket (a gyiriitlen egyedeket meggytriiztik) és elengedtiik
Oket. Késobb a szezon soran parba allt és fiokakat neveld madaraknak is lemértiik egy
viselkedési jellegét a territoriumon (ragadoz6 modell kihelyezése utani visszatérési latenciat)
¢és a ropdében felvettiik az udvarlaskor is mért a jellegeket, illetve szintén végeztiink
morfoldgiai méréseket is (4. abra). Az egyedek szaporodasi sikerét végigkovettiik a
szaporodasi szezon soran rendszeres oduellenérzésekkel. A mért viselkedési jellegek koziil a
FID, a visszatérési latencia és a ropdében a leszallasi latencia ragadozo-elkeriild
viselkedésnek tekinthetd, ezért ezek allnak dolgozatom kdzéppontjdban. Az udvarlés alatt

csak a himek viselkedése mérhetd, mivel a tojok nem foghatok meg az odiikban a

20



fészekrakast megeldzden, viszont a fiokanevelési idoszakban a par mindkét tagjat igyekeztiink

megfogni és lemérni.

idegen targy elkeriilés
agresszi6 visszatérési latencia

FID csapdazas

csapdazas 5od
\| ;t'mde mgtr:fézlégiai \rc\.p/emorfolégiai mérés
|
l | .\ / | |
! aprilis majus ! junius '
| | I
' fibkanevelés '

|
' udvarlas
4. dbra: A terepi munka titemezésének sematikus dbrazoldsa. Az udvarlas alatt csak a
himeket, fiokanevelés alatt a par mindkét tagjat mértiik. FID: menekiilést kivalto tavolsag. A
ropdében tobb viselkedési valtozot mértiink: leszallasi latenciat, dgra iilések szamat, a ropde
negyedei kozotti atlépések szamat, altalanos viselkedést és menekiilési képességet. A ragadozo
modell kitétele utani visszatérési latenciat a koriilményektdl fiiggden a csapdazasétol eltero

napon is mérhettiik

A kutatasomhoz gyUijtétt adatok analizisenként kicsit eltéré évekbdl, de alapveten a
2007 és 2017 kozotti idészakbol szdrmaznak. Az udvarlasi idészakbdl szdrmazo méréseket
aprilis 11-e és majus 10-e kozott, a fiokanevelesi 1ddszakbol szarmazokat majus 17-e és
junius 22-e kozott rogzitettiik. Minden viselkedési tesztet 6:30 és 15:45 kozott végeztiink el.
Osszesen 357 him 6rvos légykapo viselkedését szamszerisitettiik, amelybél 113 madarat
tobbszor is lemértiink szezonon beliil vagy kiillonb6zo években, illetve 172 tojot teszteltiink,
14-et koziiliik ismételten is. 2016-ban a him madarakat egy nap kétszer is teszteltiik a
rpdében. Igy a himek esetében harom szinten tudtam kiszamolni a répdében mért viselkedési
jellegek €s a menekiilési képesség repetabilitasat: évek kozott, éven beliil (az udvarlasi és a
fiokanevelési idoszak kozott) és napon beliil (csak 2016-ban). A viselkedési tesztek évenkénti

egyedszamai az 1. tdblazatban szerepelnek.
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1. tablazat: A populdcioban 2007 és 2017 kozott tesztelt egyedek szama évenként az

egyes viselkedési valtozok és a menekiilési képesség esetében

Viltozé 2007 2008 2009 2010 2011 2012 2013 2014 2015 2016 2017
FID 16 6 35 33 54 23 59 53 46 41 13
idegen targy 14 4 28 28 43 17 46 41 38 32 9
elkeriilés

agresszio 17 - 35 32 59 26 61 54 45 41 13
ropdében mért - 19 46 103 3 5 51 79 62 61 19
viselkedések

menekiilési - - 38 103 35 37 48 78 59 61 18
képesség

A terepi vizsgalatok csapatmunka keretében zajlottak, a csapdazasokat és az

odtellendrzéseket a kutatdcsoport minden tagja, a morfologiai méréseket kevesebb, tapasztalt

szakember, a viselkedési teszteket pedig egy kisebb csoport végezte. En a terepi munkaban

(viselkedési tesztek végzése, oduellendrzések €s csapdazas) 2015 ota veszek aktivan részt,

ezekben az években a ropdével kapcsolatos vizsgalatok jelentds részét én végeztem.

A kutatas soran az 6sszes nemzetkdzi, nemzeti €s/vagy intézményi Utmutatast
betartottuk az allatok gondozasara és hasznalatira vonatkozoan. A Kozép-Duna-volgyi

Kornyezetvédelmi, Természetvédelmi és Viziigyi Felligyel0ség engedélyt adott a terepi

munkdkra, referencia szamok: KTVF 16360-2/2007, KTVF 30871-1/2008, KTVF 43355-
1/2008, KTVF 45116-2/2011, KTVF 21664-3/2011, KTVF 12677-4/2012, KTVF 10949-

8/2013), amiket az E6tvés Lorand Tudomanyegyetem etikai bizottsaga is jovahagyott
(TTK/2203/3). Az els6 években végzett viselkedési tesztek eredményei alapjan

minimalizaltuk a tesztek id6tartamat, mind a territoriumon, mind a ropdében (Garamszegi et

al. 2006; Garamszegi et al. 2009). A vizsgalatokhoz sziikséges csalimadarakat kis ketrecekbe

(15x20x15 cm) helyeztiik a tesztek soran, melynek stirti racsai megakadalyoztak, hogy a

tesztelt madar fizikailag kérosithassa dket. A tesztek utan a csalimadarakat nagyobb

ketrecekben (40x24x40 cm) tartottuk, ad libitum élelem és viz allt rendelkezésiikre, és az Oket

éro stressz minimalizalasa érdekében letakartuk a ketreceiket (Garamszegi et al. 2009). A
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csalimadarakat probaltuk minél kevesebb napig befogva tartani, és a megfogas helyén torténd
elengedésiik eldtt meggydzddtiink a megfeleld kondiciojukrol. A csalimadarak késdbbi
szaporodasi sikere és visszatérési valdsziniisége nem kiilonbozott a tobbi madar értékeitol
(Garamszegi et al. 2009). Az udvarlasi idészakban tesztelt és megfogott himek hasat
befestettiik harom szin egyedi kombinacidit hasznalva, igy lehetségessé valt az egyedek
azonositasa, és igy ismételt viselkedési tesztek elvégzése a madarak egyszeri megfogasaval.
Tapasztalatunk alapjan sem a festés, sem a megfogas nem befolyasolta a himek szaporodasi

sikerét (Garamszegi, személyes kozlés).

3.3. Viselkedési valtozok mérése

3.3.1. Ragadozo-elkeriil6 viselkedések

Sok allatfajban a ragadozo-elkeriild viselkedés altalanosan elterjedt mérészama a
menekiilést kivalté tavolsag (FID), vagyis az a tdvolsag, ahonnan az egyed egy potencialis
ragadoz6 kozelitésekor elkezd menekiilni (Blumstein 2006; Garamszegi et al. 2008). Tehat a
rovidebb tavolsag nagyobb rizikovallalasra utal. A FID egyeden beliil repetabilis (Carrete and
Tella 2010; Meller 2014) és 6roklodik (Meller 2014). Korabbi kutatasok mind fajon beliili,
mind fajok kozotti szinten azt talaltdk, hogy a FID fontos komponense a ragadozé-
elkeriilésnek, amely kapcsolatban all a fitnesszel és az életmenettel is, altalaban a hosszabb
FID-hez magasabb tulélési valoszintliség és lassabb életmenet tarsul (Meller and Garamszegi
2012; de Jong et al. 2013; Diaz et al. 2013; Moller and Tryjanowski 2014). A tuléléssel valod
pozitiv kapcsolat oka lehet az, hogy a FID negativ 6sszefliggést mutat a predacios kockazat
mértékével (D'Anna et al. 2012; Meller 2014). Ezen kiviil korabbi kutatasokban eltéré FID
értékeket talaltak varosi és vidéki éldhelyeken a ragadozok kiilonbozd tipusainak és
abundanciajanak megfeleléen (Uchida et al. 2016; Sol et al. 2018). Tovabba, a FID
kapcsolatban allhat a szaporodasi sikerrel az udvarlé viselkedésen €s a parbaallasi sebességen,
vagy a fészkelbhely valasztason keresztiil. A révidebb FID-del rendelkez6 tojok rejtettebb, a
fajtarsaktol tavolabb esd fészkelShelyeket részesithetnek eldnyben (valdsziniileg mert a
fészekalj tulélését helyezik el6térbe a sajat menekiilési lehetdségeik rovasara), a fészkelhely
pedig befolyasolhatja a fiokak méretét és szamat (Seltmann et al. 2014; Zhao et al. 2016).
Végiil, a FID a fajok koz6tti szinten is kapcsolatban all az életmenettel, a potencialis ragadozo
elél késobb menekiil6 fajok rendszerint gyorsabb életmenettel jellemezhetéek (Blumstein
2006; Mgller and Garamszegi 2012).
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A FID-et az alkalmazott kutatasban is széleskoriien hasznaljak, példaul
természetvédelmi teriileteken puffer zonak kijeloléséhez, mivel a zavarassal szembeni
érzékenység kozelitésére is hasznalhato (Coetzer and Bouwman 2017), vagy fogsagban tartott
allatok esetében a fogsagra adott varhatd reakcid, illetve az allatok jolétének becslésére
(Kilgour et al. 2006), emberi zavaras hatasanak becslésére (Weston et al. 2012; Glover et al.

2015) és az urbanizaci6 vizsgalatara (Carrete and Tella 2010; Meller and Tryjanowski 2014).

Az éltalam vizsgalt 6rvos 1égykapd populacioban a FID repetabilis (Garamszegi et al.
2015a), kapcsolatban all az agresszioval és az 0j targy elkeriiléssel (Garamszegi et al. 2015a)
¢és egyedek kozotti varianciaja két funkcionalis génkomplex, a DRD4 (,,Dopamine Receptor
D4”) és a MHC (,,Major Histocompatibility Complex”) génkomplex genotipusanak egyedek
kozti varianciajahoz is kotodik (Garamszegi et al. 2014; Garamszegi et al. 2015b). A DRD4 a
dopaminhoz kotott jelatviteli folyamatokban, az MHC az immunvalasz szabalyozasaban
jatszik szerepet. Az el6bbiek alapjan a FID konzisztens bélyegnek tiinik a populacioban, de
keveset tudunk arrol, hogy milyen kiilsé és bels6 tényezok befolyasoljak a plaszticitasat.
Szintén ebben a populacidban mutattak ki, hogy Kisebb foku ragadozo-elkeriild viselkedést
mutatdé madarak konzisztensen alacsonyabb, kitettebb helyeket keresnek az énekléshez és
ezek az egyedek gyorsabban allnak parba (Garamszegi et al. 2008). A FID repetabilitasa
magasabb éven belill mint évek kozott, ami arra utal, hogy egy szaporodasi szezonon beliil
kotédhet az életmenet jellemzOkhoz (Garamszegi et al. 2015a), azonban nem ismerjiik

pontosan ezeket a kapcsolatokat.

Az udvarlés alatt a ragadozé-elkeriild viselkedés becslésére a FID-et hasznaltam. A
FID-et mindig a késObb leirt agresszid tesztje utan mértiik, igy biztosak lehettiink benne, hogy
a vizsgalt himek ugyanarra a stimulusra reagalnak, és ugyanazt a hattér aktivitast mutatjak a
FID mérése el6tt. Amikor a him a csalimadar ketrecére repiilt a timadas szandékaval, vagy az
odujan tipikus teriiletvédd viselkedést mutatott, a kutat6é az odatdl koriilbeliil 30 méter
tavolsagrol normal séta sebességgel elindult a madar felé, €s megallt, amikor a madar felrepiilt
a referencia pontrdl (a ketrecrdl vagy az odujardl). A kutatd tdvolsaga ebben a pillanatban a
referencia ponttdl felel meg a késziiltségi tdvolsdgnak. Ezutan maximum egy percet vartunk,
hogy a vizsgélt madar visszatérjen a referencia pontra és folytassa az eredeti tevékenységét, és
ha visszatért, folytattuk a kozelitést a kvetkezo felrepiilésig (5. abra). Ily mddon biztosak
lehettiink benne, hogy a madar észrevette a fenyegetést, és az igazi ragadozo elkeriild
viselkedést mértiik, és nem a ragadoz6 észrevételének képességét. A ragadozo elkeriilé

viselkedést a referencia pont és a kutato pozicioja kozti 1épések (kb. 1m) szamaval becsiiltiik,
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abban pillanatban, amikor a vizsgalt madar nem folytatta tovabb a territorialis viselkedést. A
FID méréseket 6 alaposan felkészitett ember végezte, és a statisztikai modellekben
kontrollaltam a megfigyeldk kozti lehetséges kiilonbségekre. A kutatdk terepszinii 6ltozetet

viseltek.

Kezdotavolsag

Késziiltségi tavolsag

FID

5. dbra: A menekiilést kivalto tavolsag (FID) mérése. Fotok: Laczi Miklos

A fidkanevelési iddszakban, amikor egy ragadoz¢ tlinik fel a fészek kozelében, a
sziiloknek donteniiik kell, hogy elkeriilik-€ a ragadozot vagy tovabb etetik a fiokaikat. igy
ebben az iddszakban a ragadozo-elkertiild viselkedést ragadozo jelenléte okozta
feltételezhetGen veszélyes szituacio utan az etetés ujrakezdésének latencidjaval becsiiltiik a
fiokak 7-13 napos koraban. A veszélyforrast egy kitomott erdei filesbagoly jelentette,
amelyet 5 percre az odu tetejére helyeztiink. A modell elvétele utdn mértiik a fiokak
etetésének Gjrakezdéséig eltelt idot. Maximum 20 percet vartunk a madarak visszatérésére.
Egy korabbi vizsgalat ebben a populacioban kimutatta, hogy egy 1égi ragadozo modell
jelenlétére adott viselkedési reakcid a fészekalj relativ értékétdl fligg a két ivarban eltérd
modon (Michl et al. 2000), mig a kormos légykaponal megallapitottak, hogy a fészekalj-
manipulécio, a fiokak kondicidja €s a ragadozo6 tipusa is befolyasoljak a sziilok rizikovallalo

viselkedését (Listeen et al. 2000; Tilgar and Kikas 2009; Tilgar et al. 2011). Ezért
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kontrollvaltozoként feljegyeztiik a fészekalj méretét, pontoztuk a fiokak élelemkérd
aktivitasat és a sziil6k vészjelzéseit 0-tol 2-ig terjedd skalan. Az élelemkérés esetén a 0 pont
azt jelentette, hogy a fiokak nem mozdultak az odu tetejének kinyitasa utan, 1 pont azt, hogy a
fiokaknak kevesebb mint a fele Kis mértékii kéregetd viselkedést mutatott (helyezkedett), és 2
pont esetén a fiokak tobb mint a fele intenziven kéregetett (helyezkedett és hangot is kiadott).
A vészjeleknél 0 pont jelentette, amikor egyik sziild sem vészjelzett, 1 pont, amikor az egyik
szllo, és 2 pont, amikor mindkét sziil6 jelzett. Ha mindkét sziilé vészjelzett, feltételeztem,
hogy mindketten észrevették a ragadoz6 modellt, ezért a vészjelzésre adott pontokat is

bevettem az elemzésbe.

Megfogas utan ismeretlen kérnyezetbe keriilve az egyed szintén hasonlo trade-off-fal
kertil szembe, dontenie kell, hogy mikor fejezi be a menekiilést egy potencialis ragadozé eldl
¢s kezdi el kihasznalni az 0j kérnyezet altal nyujtott lehetéségeket. Az ismeretlen
kornyezetben mutatott viselkedés standard mérése elterjedt az irodalomban, azonban a mért
jellegeket gyakran kiilonbozoképpen definidljak és interpretaljak a kiilonb6zd kutatdsokban
(Verbeek et al. 1994; Quinn et al. 2009; Erasmus and Swanson 2014). A dolgozatomban
elsdsorban a ragadozo-elkeriil6 viselkedésre koncentraltam, igy ismeretlen térben az egyed
megnyugvasat, a panikszeri menekiilés abbahagyésat leiro valtozot, a leszallési latenciat

hasznaltam.

A madarak ismeretlen kornyezetben mutatott viselkedését egy 5x5x2m-es kiiltéri
ropdében mértiik, amely a kutatasi teriileten lett felallitva. A ropdén beliil 3, 2-2 vizszintes
aggal rendelkezd botot allitottunk fel, ahova a madarak leszallhattak. A helyszin, ahol a
ropdét felallitottuk a vizsgalt egyed territoriuméatdl tavol helyezkedett el €s attol fliggetlen
volt, igy tudtunk kontrollalni a territérium mindség viselkedésre gyakorolt zavar6 hatasara
(Part 1994). Ezen kiviil a fiokanevelési id6szakban kiilon tudtuk mérni a két sziil6t (van Oers
et al. 2005).

A madarakat az udvarlasi idészakban a territoriumon végzett viselkedési mérések utan,
illetve a fiokak 8-10 napos koraban konvencionalis oducsapdaval megfogtuk az odajukban.
Ezutan standard madarzacskoban a ropdéhez szallitottuk és beengedtiik ket oda. Majd
legalabb 6 percre elhagytuk a teriiletet, ami alatt vide6felvétel késziilt a madarak
viselkedésérol, melyet késObb kielemeztiink. A videdelemzés soran akkor kezdtiik kiértékelni
a viselkedési valtozokat, amikor a kisérletet végzo személy mar biztosan elhagyta a tertiiletet,

¢s ettdl kezdve 5 percet elemeztiink ki. A mért valtozok koziil a ragadozd-elkeriild viselkedés
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egyik formajanak tekinthetd valtozot, az elso fara vald leszallasig eltelt idot (leszallasi
latencia) hasznaltam foként a kdvetkezd elemzésekben, mivel ez a valtozo jellemzi a fent

emlitett trade-off kimenetelét.

A madarak altalanos viselkedését is meghatdroztam, pontosabban harom kategéridba
soroltam be: lefagyo (egy helyen maradtak a teszt soran a mozgas minden jele nélkiil),
panikos (cél nélkiil ide-oda repiiltek a ropdében) és normalis, ha normalis viselkedés jeleit
mutattak a ropdében (pl:. leszalltak a fakra, felfedezték a ropde kiilonbozo részeit) a
viselkedési valtozok kiértékelésének kezdetétdl fogva, tehat legalabb egy perccel a ropdébe
engedés utan. A legtobb madar esetében ez alatt az egy perc alatt a megfogas utani
panikreakcié megsziint. A ropdében mutatott altalanos viselkedés kiegyenstlyozatlan
adatokat eredményezett (lefagyd N = 30, panikos N = 43, normalis N = 364), igy csak a
repetabilitdsat szamoltam ki, a tovabbi elemzésbe nem vontam be ezt a valtozot, és tobbi
ropdében mért viselkedési valtozo analizisébe is csak a normalis viselkedésii egyedek keriiltek
be. A lefagyo, illetve a panikos viselkedésii madarak kizarasara azért volt sziikség, mert ezek

az egyedek feltételezhetden nem bioldgiailag relevans exploracios viselkedést mutattak.

Két kutato vett részt a videok elemzésében (2010-ben Marko Gabor, a tobbi
felhasznalt évben a disszertacio szerzdje), ezért 2010-ben 10 véletlenszeriien kivalasztott
vide6t mindkét kutato kielemzett egymastol fliggetleniil és megvizsgaltam a leszallasi latencia
konzisztencidjat Spearman-féle korrelacio segitségével. A magas korrelaci6 alapjan (Isp =
0,997; P <0,001) arra kovetkeztethettem, hogy az analizal6 hatasa Kicsi és a tovabbi
statisztikai elemzésben nem vettem figyelembe ezt a zavaro hatast. Az altalanos viselkedés
kategodridiba csak én soroltam be a madarakat, igy ebben az esetben nem volt sziikség hasonlo

statisztikai kontrollalasra.

3.3.2. Menekiilési képesség

A menekiilési képesség 0sszetett tulajdonsag, amely magéaban foglalja a timado
ragadozo aktiv elkeriiléséhez sziikséges érzékeld és motoros képességeket. Madaraknal a
repiilés talan a legfontosabb a menekiilési képesség szempontjabol (Veasey et al. 1998),
melynek fontos komponensei a sebess€¢g, mandverezd képesség €s a kitartds. A menekiilési
képesség fontos lehet a ragadozé-elkeriild viselkedés értelmezésének szempontjabol, mert az
egyedek ehhez igazithatjak a viselkedésiiket, és ez megneheziti a tényleges rizikovallalas

mértékének becslését.
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A menekiilési képességet a kovetkezOképpen mértiik. A hat perces videofelvétel
alapjan, a ropdében mért viselkedési jellegek azt sugalltak, hogy a madarak magukhoz tértek a
megfogas ¢és kézben tartds okozta stresszbdl (ezért a korabban panikos és lefagyo kategoriaba
sorolt madarak menekiilési képessége is mérhetd volt). A hat perc letelte utan a kutat6 eldjott
a rejtekhelyérol, belépett a ropdébe €s megprobalta kézzel elkapni az ott 1évé madarat. A
kutat6 azonos sebességgel és megallas nélkiil, folyamatosan kovette a madar kitérd
mandvereit, és mindig ugyanazt a modszert hasznalta a megfogashoz. A megfogashoz
sziikséges 1dot hasznaltam a menekiilési képesség becslésére. Négy, a feladatra alaposan
felkészilt személy végezte ezeket a méréseket. Statisztikailag kontrollaltam a megfigyeldk

kiilonb6zdsége miatt fellépd lehetséges varianciara.

Mivel a természetben ritkan fordul el6 olyan helyzet, hogy egy ragadozo a kutatasban
hasznalt ropdéhez hasonlé korlatozott helyen tdimadja meg, illetve iildozze a prédajat, ezért a
menekiilési képességre adott becslésiink bioldgiai jelentdsége megkérddjelezhetd lehet. Ezért
a madarak megfogasarol késziilt videok alapjan validacios teszteket végeztiink. 2016-ban 22
madar elkapasat vettiik fel a ropdében a fiokanevelés alatt (néhany madarrol tobb vided is
késziilt, igy 0sszesen 39 vidednk lett). A madarak mozgésanak lassitott analizisébol
megbecsiiltem a legkisebb tdvolsagot, amennyire a kutatd az elsd megfogési kisérlet soran
meg tudta kozeliteni a madarat. Biztos lehettem benne, hogy az dsszes madar észrevette a
ropdébe belépd személyt, mivel ekkor a madarak az elrepiilés egyértelmii szandékaval a ropde
egyik sarkaba menekiiltek. Emiatt nem volt valdszinii, hogy egyes egyedek jobban sarokba
szorultak a teszt kezdetekor. Ugy gondolom, hogy a madarak elsé megfogasi kisérletre adott
reakcigja bioldgiai jelentdséggel bir, mert ez a szituaci6 hasonlit egy rejtekbdl tamado
ragadozd tamadasdhoz és feltehetden a két helyzet altal kivaltott stressz is hasonld. A préda
kitartdsa, inkabb az allatok gyors dontését tiikrozi, hogy hogyan keriilje el a kozelben
felfedezett ragadoz6 azonnali tamadasat. Ennek megfelelden, feltételezhetjiik, hogy az els6
megkozelitéskor mért tavolsag azt tiikrozi, hogyan reagalna a madar egy hasonlo, akar a
természetben is eléforduld helyzetben. A kiilonbség a FID és a menekiilési képesség
validacidjakor mért els6 megkdzelitési tavolsag kozott az, hogy az elébbi trade-off
szituacioban zajlik, melyben az egyednek mérlegelnie kell a jelen aktivitas folytatasanak
nyeres€gét (vagyis a territorium-védelmet) és a prédava valas kockazatat. Az utdbbi viszont
nem tartalmaz hasonl6 veszélyfelmérést, mivel olyan menekiilési stratégidkat €s

viselkedéseket tiikroz, amelyek akkor relevansak, amikor a prédanak a ragadozo direkt
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tamadasat kell elkeriilnie. Az elsé megkozelitési tavolsag és az egyedek megfogasahoz
sziikséges 1d6 kozott szignifikans pozitiv kapcesolat volt (N = 39, r = 0,440; P < 0,001, a
modellben kontrollaltam az egyed és a kutatd személyazonossagabodl fakado hatasokra). Ez az
eredmény mutatja, hogy a ropdében nehezen megfoghaté madarak a megfigyelo elsd
megkozelitésére is gyorsan (vagyis messzebbrodl) reagaltak. A két valtozo kozotti kapcesolat
azt sugallja, hogy altalanossagban tarthatjuk a megfogasi id6t a menekiilési képesség jo

megkozelitésének.

Abbol a célbol, hogy elemezhessem a menekiiloképességben mért varianciat a kitartas
zavaré hatasa nélkiil, binarizaltam a madarak megfogasahoz sziikséges 1dot egy rovid
idokiiszob alapjan, mivel feltételeztem, hogy az ilyen rovid id6n beliili elkapas esetében az
egyedek kitartdsa még nem befolyasolja a megfogasi idot. Megismételtem az egész
menekiilési képességgel kapcsolatos késobb részletezett elemzést ezzel a binaris valtozoval is,
ami nem befolyasolta jelentdsen az eredményeket (Jablonszky et al. 2017, Electronic

Supplementary Material).

3.3.3. Egyéb, az egyed territoriuman, vagy a ropdében mért viselkedési valtozok

A ragadozo-elkeriil6 viselkedéseken kiviil egyéb viselkedési valtozokat is mértiink az
egyed territériuman, illetve a ropdében. Ezeknek a viselkedési jellegeknek és a ragadozo-
elkeriil viselkedéseknek a korrelacioi alapjan szerettem volna vizsgalni, hogy a populacidban
rizikovallalas altal indukalt viselkedési szindroma, vagy inkabb mérési koriilmények altal

meghatarozott pszeudo-szindroma van-e jelen.

Az idegen targy elkeriilést a kovetkezoképpen mértiik. Megkerestiik a teleld teriiletrdl
megérkezd, udvarlo viselkedést mutatd himeket az elfoglalt odujuk kézelében. Az odu tetejére
ketrecbe zart tojot helyeztiink, igy kivaltva a himek udvarlé viselkedését. A tojot 5 percre
helyeztiik ki, és ezalatt figyeltiik, hogy a him a territoriumara valé visszaérkezés utan mennyi
1d6 elteltével szall ra az odinyilasra, tehat alaphelyzetben milyen az udvarlé viselkedése. Ha a
him 5 perc utan sem szallt r4 az odunyilasra, nem folytattuk a tesztet. Ha raszallt, akkor az 5
perces teszt utan a kisérletet végzd személy egy papirlapot helyezett az odunyilas ala, majd
ismét 5 percig figyelte, hogy mennyi id6 mulva szall rd a him az odunyilasra. Az idegen targy,
vagyis a papirlap elkeriilését a két kontextusban mért latencia kiilonbségével adtuk meg
(Garamszegi et al. 2008). A mi 6rvos légykapd populacionkban mar ismert, hogy az idegen

targy elkeriilés viszonylag alacsony repetabilitdst mutat éven beliil és évek kozott is
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(Garamszegi et al. 2015a), ¢s az egyedek kozti varianciaja a DRD4 génkomplex

genotipusanak egyedek kozti varianciajahoz kotédik (Garamszegi et al. 2014).

Az idegen targy elkeriilés tesztje utan territorialis agressziot stimulaltunk a vizsgalt
him altal elfoglalt territériumon, ugy, hogy egy behatolot jelképezd csali him 1égykapot Kis
ketrecben az odu kozvetlen kozelébe helyeztiink (Garamszegi et al. 2006). Az agresszivitas
mértékét a ketrecre vald leszallas latencidjaval becsiiltilk. Maximum 5 percet vartunk arra,
hogy a rezidens him leszalljon a csali ketrecére. Az agresszié mérésének elsé két évében a
tdmadasi latencian kiviil a timadasok szamat és a tdmadasok atlagos idejét is mérték és 20
percig figyelték a viselkedést. Azonban mivel azt talaltak, hogy a masik két mérészam
korrelal a tdmadasi latencidval és az 5 percig nem tdmado egyedek késdbb sem tamadtak, igy
etikai és logisztikai okokbol a tovabbiakban csak 5 perces tesztet végeztiink és csak a
tamadasi latenciat mértiik (Garamszegi et al. 2006; Garamszegi et al. 2009). Populacionkban
az agresszio is egyed-specifikus jellegnek tiinik, mivel repetabilis éven beliil és évek kozott is
(de egyeden beliili szinten variabilis is) (Garamszegi et al. 2015a). Ezen kiviil a populacioban
vizsgaltak mar a territoriumon mért viselkedési jellegeknek az egyeden beliili és az egyedek
kozotti korrelaciojat is, melyek tobbnyire pozitivnak bizonyultak, és melyek viselkedési

szindréma jelenlétére utalnak a populacionkban (Garamszegi et al. 2015a).

A ropdében késziilt videdfelvételek alapjan az elsé fara leszallas latencidjan kiviil még
két viselkedési valtozot szamszerlsitettiink: a kiilonb6zo fakra torténd leszallasok szamat és a
ropde negyedei kozotti atlépések szamat. Mivel tobb viselkedési bélyeget is mértiink az
egyedek szamara ismeretlen kornyezetben, késobb megvizsgaltam az ezek kozotti
korrelaciokat. Csak akkor elemeztem tovabb ezeket a valtozokat, ha egymastol fiiggetlenek és
repetabilisek voltak. Ennek az oka az volt, hogy feltételezésem szerint egy idegen
kdrnyezetben mutatott viselkedés Osszetett, igy az ott mért kiilonboz6 viselkedési valtozoknak
mas lehet a biologiai értelme. Ezeknek a valtozoknak a konnyebb értelmezése érdekében nem
végeztem faktoranalizist, hanem a nyers valtozokat hasznaltam. A videoelemzést végzd két
kutato eredményei kozott mindkét valtozo esetében magas korrelaciokat talaltam (4gra tilések
relativ szdma: gy = 0,719; P = 0,019; atlépések szama: rsp = 0,948; P < 0,001), igy arra
kovetkeztethettem, hogy az analizal6 hatasa alacsony és a tovabbi statisztikai elemzésben nem
vettem figyelembe ezt a zavaro hatast. Az agra lilések szdma erdsen korrelalt a ropde
negyedei kozotti atlépések szamaval (rsp = 0,721), mert valdszintileg mindkettd aktivitast
tiikroz, és ezért a tovabbi analizisekben mar csak a negyedek kozotti atlépésszamot

hasznaltam, mivel ez fiiggetlen volt a leszallasi latenciatol (rsp = -0,102).
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3.3.4. Diszperzio

A diszperzi6 becslésére, ami a teriilethliség inverzének is tekinthetd, tobb mérdszamot
haszndltam. Osszehasonlitottam az immigrans, illetve a kutatasi teriileten mar koltétt vagy ott
sziiletett madarakat (melyek a kutatasi terlileten lettek gytirtizve). A gylirizési statuszt
hasznaltam az immigracios statusz becslésére, ami tobbféle okbol torzitott lehet. Egyrészt a
természetes oduban ko6lté madarakat nem tudjuk megfogni, bar a telepeink kozelében
kolthetnek, és az els6 koltési év(ei)ben nem megfogott mesterséges oduban kolté madarakra
sem keriil gytirti. Ezeknek a torzitd hatasoknak a pontos mértékét nem lehet tudni, de nem
feltétleniil nagyok, mivel viszonylag kevés 1égykap6 valaszt természetes odut (Lundberg et al.
1981) ¢és igyeksziink az 6sszes koltd madarat megfogni (a legalabb egy gylirizott fiokat
felnevel6 madarak 80-90%-at megfogjuk). Masrészt egyes telepek messzebb helyezkednek el,
de az itt gylirlizott madarak is a rezidens kategoridba keriilhetnek, azonban ilyen egyedeket
nem vontam bele az analizisbe. Ezen kiviil megallapitottam a diszperzids tavolsagot azoknak
a madaraknak az esetében, amelyek a teriileten koltottek a viselkedési tesztet megeldz6 vagy
az azt kdvetd évben is, az elsé és masodik évi odijuk GPS koordinatai alapjan kiszamolva
azok légvonalban mért tavolsagat. A madarak atlagosan 106,9 1m-rel koltottek arrébb a
kovetkezd évben (szoras: 264,40; terjedelem: 0-1396,21m), az ivarok kozott nem volt nagy
kiilonbség (himek: atlag+szoras: 106,28 + 274,28m; terjedelem: 0-1396,21m; tojok: 109,12 +
232,95m; terjedelem: 0-1136,60m). Egyes madarakrol csak az udvarlasi id6szakbol, mas
madarak esetében mindkét iddszakbol rendelkezésemre allt adat a madar altal hasznalt odurdl.
Ezért megvizsgaltam azon iddszak diszperzids tavolsagra kifejtett hatasat, amelyben a madar
az odut elfoglalta, és kiszamoltam a diszperzios tavolsag évek kozotti repetabilitasat is,

mindkét ivart bevonva az elemzésbe (és az ivar hatasara kontrollalva).

A diszperzios tavolsadg nem kiilonbozott attol fiiggden, hogy a szaporodasi Szezon
mely id6szakaban foglalta el a madar a diszperzios tavolsag kiszamitasahoz hasznalt oduat (N
= 118, a viselkedés mérését megeldzd vagy azt kovetd évben az odufoglalds idészaka: B+SE =
0,236 +£0,198; P =0,599; viselkedés mérésének évében: 0,266 + 0,464; P = 0,289; interakcio:
-0,206 £ 0,392; P =0,814). A diszperzios tavolsag repetabilitasa évek kozott magasnak
bizonyult (320 megfigyelés 206 egyedrdl, R (konfidencia intervallum) = 0,551 (0,419-0,669);
P <0,001). Ezek alapjan a mindkét szezonban elfoglalt odtkra kiszamolt, illetve a viselkedés

mérését megeldz0 vagy az azt kdvetd évre vonatkoztatott diszperzids tavolsagot is hasznaltam
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a tovabbi elemzés soran, azt feltételezve, hogy a diszperzio egyed-specifikus jelleg, amely

évek kozott is tobbé-kevésbé allando.

3.4. Morfolégiai és egyéb kontrollvaltozok

A megfogas ¢és a viselkedési mérések utan a szaporodasi szezon mindkét idészakaban
morfologiai mérészamokat vettiink fel az elfogott madarakrol, és leolvastuk a gytirtijiiket
vagy a még gyuritleneket egyedileg szamozott gytirtikkel jeloltiilk meg a hosszatavu
azonosithatdsaghoz. A tomeget Pesola rugos mérleggel (0,1 grammos pontossaggal), a csiid
hosszat, a szarnyfolt és a homlokfolt méretét digitalis tolomérdvel (0,01 mm-es pontossaggal),
a szarnyhosszt pedig vonalzoval (1 mm-es pontossaggal) mértiik le. A szarnyfolt méretét a 4-
8. kézevezoOkon talalhato fehér teriiletek hosszanak 6sszegeként adtuk meg. A homlokfolt
méretét a homlokon talalhato fehér folt legnagyobb magassaganak és szélességének
szorzataval becsiiltiik (Hegyi et al. 2002; To6rok et al. 2003). A himek korat a kézevezok szine
alapjan hataroztuk meg (az egyéveseké barna, a felnétteké fekete) (Mullarney et al. 1999), a
tojok esetében csak minimum kort tudtunk becsiilni a korabbi visszafogasi adatok alapjan.
Feljegyeztiik az elsd megfigyelés datumat a szaporodasi teriileten, és feltételeztiik, hogy ez az
érkezési datumot tiikr6zi, mivel napi szinten monitoroztuk a teriiletet ijonnan érkezett
himeket keresve. Az elsd megfigyelés datuma jo becslése lehet az érkezési datumnak, mivel a
madarak keresését egyszerre tobb kutatd végezte és egy nap alatt igy az egész teriiletet be

tudtuk jarni.

A kontrollvaltozokat azért vettem bele a modellbe, mert a ragadozé-elkertild
viselkedések irodalmi adatok alapjan fiiggnek kiilonbo6z6 fiziologiai és morfologiai
jellegektol, amilyen a testtomeg is (Blumstein 2006; Moller et al. 2013). Az év és a datum
bevételével pedig az volt a célom, hogy kontrollaljak a valdsziniisithetéen zavard hatast
kifejté ismeretlen kornyezeti faktorokra is (Javirkova et al. 2012; Brommer et al. 2014;
Moller 2014). A koltéteriiletre vald megérkezés, amit a viselkedési teszt datuma tiikroz,
nagyon fontos ennél a fajnal, mivel hosszatava vonulé madarként a szaporodasi idészakuk
behatarolt (Wiggins et al. 1994). Emellett a datum a territorium minéségét is tiikkrozheti, mivel
a koran érkez6 himek konnyebben tudnak jo territériumot elfoglalni, mint késobb érkezd
tarsaik. A ragadozoé-elkeriild viselkedés, a szaporodasi befektetés és a tulélés is valtozik a
korral (Brommer et al. 2007; Réale et al. 2009; Sanz-Aguilar et al. 2015; Jablonszky et al.

2017). A fiatal egyéves 6rvos 1égykapok késébb érkeznek meg a koltoteriiletre (ami a rovid
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szaporodasi szezon miatt nagy befolyassal lehet a szaporodasi sikerre) és altaldban
alacsonyabb is a szaporodasi sikeriik, mint idésebb fajtarsaiknak (Part 1995; Mitrus 2004;
Brommer et al. 2007). Tovabba, az év-, illetve helyspecifikus kornyezet mindsége hathat a
szaporodasi sikerre (Torok and Toth 1988; Garamszegi et al. 2004b; Torok et al. 2004), és a
szaporodasi siker és a rizikovallald viselkedés kozti kapcsolatot is megvaltoztathatja (Patrick

and Weimerskirch 2014).

A kondicio tiikrozheti az egyed energiatartalékait, és rendszerint a tdémeg-csiidhossz
regresszi6 rezidudlisaival, vagyis a testmérethez képesti testtomeggel becslik a vizsgalt fajnal
(Schluter and Gustafsson 1993; Sheldon et al. 1997; Rosivall et al. 2009). A fidkakorukban
rossz koriilmények kézott nevelkedd madarak késébb adultként konnyebbek voltak és
rovidebb csiiddel rendelkeztek, ami arra utal, hogy az egyed altal megszerzett forrasok
(beleértve a sziiloktol kapottakat is) befolyasolhatjak mind a testtomeget, mind a testméretet
(Merild 1997; Krause et al. 2017). Tovabbi érv a testméret és a testtomeg, illetve a
megszerzett forrasok kapcsolata mellett, hogy mind a kondicio, mind a csiidhossz a fitnesz
mindkét komponensét befolyasolhatjak az 6rvos 1égykaponal (Alatalo and Lundberg 1986;
Lindén et al. 1992; Schluter and Gustafsson 1993; Andersson and Gustafsson 1995; Szo116si
et al. 2009), bar nem minden kutatas talalt ilyen kapcsolatokat (Herényi et al. 2012). Tovabba,
a jobb kondicioban 1év6 egyedek hamarabb érkezhetnek meg a koltdtertiletre, és igy

konnyebben tudnak jobb territoriumot elfoglalni (Kokko 1999).

3.5. Eletmenet jellegek

A gylriizott (8-10 napos) fiokak szdmaval kozelitettem a himek jelen szaporodasi
befektetését. Bar ez a mérészam alabecsiilte a szaporodasi erdfeszitést, hisz napokkal a
kirepiilés el6tt szamszertsitettiik, ezt hasznaltam az elemzésekben, mert szorosan korrelalt a
kirepiilt fiokak szamaval (rs; = 0,88; P < 0,001; N = 196). Tovabba ehhez a valtozoéhoz
nagyobb mintaelemszam allt rendelkezésemre, mint az utobbihoz a predacio és a fészek
sikertelenségének mas véletlenszerli okai miatt, melyek bizonytalanna tették a kirepiilt fiokak
szamanak mérését. Ennek ellenére elvégeztem az alabbi analizisek egy részét tigy is, hogy a
kirepiilt fiokdk szamat hasznaltam a gytirtizott fiokak szama helyett, és az eredmények igen
hasonlonak bizonyultak (Jablonszky et al. 2017). A kovetkez6 évi tulélést azzal becsiiltem,
hogy visszafogtuk-e a vizsgalt madarat a kovetkez6 koltési szezonban (vagyis halottnak

vettem azokat a madarakat, amelyeknek nem figyeltiik meg koltését a kovetkezd évben). Ez a
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modszer valosziniileg alabecsiili a talélést, ha a madarak egy része elkeriili a megfogast.
Azonban nagyon ritka, hogy egy korabban meggyiirizott madar ne legyen megfigyelve kolto
madarként egy évben, és késobb mégis visszafogjuk (<5%, Torok Janos publikélatlan adatok).
Tovabba, egy populacionkban végzett taléléselemzés, amely figyelembe tudta venni a
visszafogasi valosziniiségbeli kiilonbségeket, kimutatta, hogy a jelolés-visszafogasi
modelleken alapul6 tulélésbecslés nagyon hasonlé eredményeket ad a visszafogasi
valosziniiségen alapulokhoz (Garamszegi et al. 2004a). Egy masik talélésbecslést zavaro
hatas, amit nem tudtam mérni, a permanens emigracio (Perlut and Strong 2016), vagyis hogy
egy kordbban a populacionkban kélté madar késobb egy masik populacioban telepedett le és
ezért nem tudtuk visszafogni. Azonban feltételezhetjiik, hogy az emigracié hatasa legfeljebb
mérsékelt lehet, mivel az 6rvos 1égykapo igen teriilethiit madar (Part 1990; Garamszegi et al.
20044a). A vizsgalt faj fitnesz valtozoival, illetve ezek egymasra Kifejtett hatasaval
kapcsolatban mar szdmos kutatas sziiletett. Szaporodasi koltségeket (pl. juvenilis talélés,
szll6 és utdd fekunditasanak csokkenése, fészekaljmanipulacios kisérletekkel alatamasztva)
kimutattak ebben a fajban is (Gustafsson and Sutherland 1988). Azonban populacionkban az
¢lethossz pozitiv kapcsolatban all az egész €let alatti szaporodasi sikerrel és a rekrutdk

évenkénti atlagos szamaval (Herényi et al. 2012).

3.6. Statisztikai elemzés

3.6.1. Altalinos médszerek

A diagnosztikak alapjan, a normal eloszlas kozelitése érdekében transzformaltam a
FID-et logyy, illetve gyok transzformacio segitségével, mindig az adatok adott
részhalmazanak megfelelden. Ez a transzformacio biologiailag is igazolt volt, mert
véleményiink szerint két FID érték kozotti abszolut kiilonbség kevésbé értelmezhetd az
eredeti skalan (Houle et al. 2011). Ezen kiviil logyo transzformaltam a megfogasi id6t, és az
etetés ujrakezdésének latencidjat, hogy a modellek rezidualisai normal eloszlasuak legyenek.
A fidkanevelési idészak ragadozo-elkeriild kisérletébdl szarmazo etetési latenciat
kontrollaltam a tars valaszara és a fészekaljméretre, ezeket a magyarazo valtozokat és
valaszvaltozoként a latenciat tartalmazo regresszids modell segitségével (a teljes modell
statisztikai: F 109 = 39,060; korrigalt R%= 0,407; P < 0,001, sziilok viselkedését nagy
mértékben €s pozitivan befolyasolta a parjuk viselkedése: B + standard hiba: 0,649 + 0,077; P
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< 0,001; ¢és kis mértékben a fészekalj mindsége: -0,085 £ 0,047; P =0,071). Ebbdl a
modellbdl rezidualisokat szamoltam, és ezeket hasznaltam a himek ragadozo-elkeriild
viselkedésének becslésére a fiokanevelési idoszakban. Logig transzformaltam a ropde
negyedei kozti repiilések szamat és a diszperzios tavolsagot is, hogy a rezidualisok normal
closzlasuak legyenek. A median alapjan binarizaltam az els6 fara leszallas latenciajat a
nagyon ferde és trunkalt (a maximalis értéke 301s volt) eloszlasa miatt. Rangtranszformaciot
ennél a valtozonal nem lehetett alkalmazni, mivel az adatok 25%-a egy értéket, a 0-s értéket
vette fel. Az agakra torténd letilések szama Poisson-eloszlast kovetett, azonban 0sszefliggott
az elso fara leszallas latenciajaval, mivel ezt a valtozot csak az elsé leszallas utan lehetett
kiértékelni. Ezért az agra tilések relativ szamat hasznaltam, vagyis bevettem a modellekbe
,,0ffset”-ként a maximalis 5 perc és az elsé fara leszallas latenciajanak kiilonbségét, vagy, ha
nem lehetett ,,offset”-et hasznalni (pl:. korrelaciok szamitdsanal), akkor az agra tilések szdmat

elosztottam a maximalis 5 perc és az els¢ fara leszallas latencidjanak kiilonbségével.

Néhany kontrollvaltozo esetében sziikség volt standardizalasra. A modellekben a fehér
szarny- és homlokfoltot a himek mindségének kozelitésére hasznaltam. Az eldbbi folt mérete
kapcsolatban all a korral és a kondicidval (Torok et al. 2003), mig a homlokfolttal
kapcsolatban nem talaltak ilyen 0sszefliggést a magyar populdcioban, ellentétben egy svéd
populacioban tapasztaltakkal (Hegyi et al. 2002). A szarnyfolt méretét ezért standardizaltam a
korra. A kondicio becsléséhez a testtomeget standardizaltam a csiidhosszra a megfeleld
évenkénti linearis regressziok rezidualisait hasznélva fel a késébbi modellekben. Az
udvarlaskori megfigyelések datumat standardizaltam évek kozott igy, hogy az adott évben
elséként tipikus territorialis viselkedést mutatd him megfigyelésének napjat tekintettem a 0-ik
napnak. A fiokanevelés alatt végzett megfigyelések datumat pedig az adott évben az elsd

ilyen mérés datumahoz viszonyitottam.

A legtobb elemzéshez linearis kevert modelleket (,,Linear Mixed Model”, LMM) vagy
altalanositott linearis kevert modelleket (,,Generalized Linear Mixed Model”, GLMM)
hasznaltam, melyek megfelelé modellek a viselkedési konzisztencia és plaszticitas egyiittes
vizsgalatara (1d. 1. szovegdoboz). Az altalanos modellépitési stratégia az volt, hogy altalaban
egy viselkedési valtozo volt a valaszvaltozém, a f6 magyarazo valtozom kiilsé vagy belsd
kornyezetet indikalo valtozo (pl:. kondicid), vagy viselkedési, életmenet, vagy diszperzioval
kapcsolatos prediktor volt, a legfontosabb random valtozoé pedig az ismételt mérések esetén az
egyed identitasa volt. Egyéb morfologiai és a mérés idozitését leird valtozok szerepeltek még

fix kontrollvaltozoként, és az éves hatasok, a csalimadarak és a megfigyel6k
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személyazonossaga is szerepelhetett random faktorként. A modellépités soran a vizsgalni
kivant valtozok nagy szama miatt altalaban nem vettem figyelembe interakciokat. A telitett
modellekbdl nyertem ki az eredményeket. A random faktorokat csak akkor tavolitottam el a
modellekbdl, ha kézel 0 varianciat magyaraztak és a modellhez tartozé mintaclemszam
alacsony volt. A fix valtozokhoz tartozé p-értékeket valdszinliségi hanyados teszttel
(,,likelihood ratio test”, LRT) szamoltam ki, amely 6sszehasonlitja az adott valtozot
tartalmazo és az azt nem tartalmazé modellt. Nem végeztem szignifikancia becslést a random
valtozokra vonatkozon, de megadtam az altaluk magyarazott varianciat. Az GLMM-ek
esetében a p-értékeket kozvetleniil a modellbdl nyertem ki, egyébként hasonld volt a folyamat
a linearis modellnél leirtakhoz. A modellek illesztésének tovabbi részletei és a

modelldiagnosztikai vizsgalatok a fiiggelékben szerepelnek.

Ha tobb valaszvaltozo szerepelt a modellben, akkor Markov Chain Monte Carlo
Bayes-i altalanositott linearis modelleket (MCMCglmm) hasznaltam Ezek a modellek
lehetdve teszik tobb, kiilonbozd eloszlasu, pl:. normdl vagy binomialis, valaszvaltozo
hasznalatat (Hadfield 2010). Az 6sszes valtozd, a binaris valtozokon kiviil, z-transzformalva
lett. A Bayes-i modellezés soran a rezidualis variancia struktirahoz sziikséges priorokat
inverz Wishart-féle eloszlassal adtam meg diagonalis matrix segitségével, amely a valtozok
nyers varianciait tartalmazta, a binomialis eloszlast kovetkez6 évi talélés kivételével, amelyé
1-re volt fixalva. A prior szabadsagi foka a valaszvaltozok szamaval volt egyenlé (Hadfield
2010). A modellek futtatasaval és diagnosztikajaval kapcsolatos tovabbi informaciok a

fliggelékben olvashatok.

A szindromak meglétét, illetve szerkezetét vizsgald elemzésekben strukturalis egyenlet
modelleket (,,Structural Equation Modelling”, SEM) hasznaltam. A SEM modellek tobb
valasz és magyarazo valtozo egyiittes kezelésére, és latens valtozok hasznalatara is képesek,
az utdbbiak a vizsgalt fenotipusos jellegek kozti kapcsolatot potencidlisan medialo kozos
hattérvaltozot képviselhetik (Dingemanse et al. 2010a; Dochtermann and Jenkins 2011). A
modelleket az alabbi iranyelvek alapjan épitettem fel. (1) Kovettem a SEM modellek
épitésének altalanos alapelveit (Ullman 2006), példaul egy latens valtozohoz legalabb harom
indikéator valtozonak kellett tartoznia. (2) Az ok-okozati viszony sorrendje a valtozok
kifejez6désének vagy mérésének sorrendjét tiikkrozte (pl:. a jelen szaporodasi befektetésnek
mindig meg kellett el6znie a kovetkezo évi tulélést). (3) A leirt ok-okozati viszonyoknak
bioldgiailag interpretalhatonak kellett lenniiik. Az 6sszes modell illeszkedését XZ teszttel

ellendriztem (Barrett 2007). A modelleket az Akaike-féle informacios kritérium (AIC) alapjan
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hasonlitottam 6ssze. A modellek értékelésénél a legjobb modelltdl tobb mint 2 AIC értékkel
kiilonboz6 modelleket kisebb tdmogatottsagunak tekintettem. A paraméter stilyokat a fokalis
utvonalat tartalmazo modellek AIC sulyainak 6sszegeként adtam meg (Symonds and
Moussalli 2011).

Az Osszes statisztikai elemzést és a statisztikai abrak készitését is az R 3.2.3
statisztikai kornyezetben végeztem (R Development Core Team 2015). Az LMM-ekhez és
GLMM-ekhez az ,,lme4” csomag ,,Imer”, illetve ,,glmer” fliggvényeit hasznaltam (Bates et al.
2011). A VIF-et a ,,car” csomag ,,vif” fliggvényével szamoltam ki (Fox and Weisberg 2011).
A Poisson eloszlast agra iilések relativ szama valtozo repetabilitasat az ,,rptPoisson”
fliggvény segitségével szamoltam ki az ,,rptR” csomagbdl (Stoffel et al. 2017). A tobb
valaszvaltozot tartalmazo modelleket az ,,MCMCglmm” csomag hasonl6 nevi fiiggvényének
segitségével épitettem fel (Hadfield 2010), a SEM analizist pedig a ,,sem” csomag a ,,sem”
fliggvényével végeztem el (Fox et al. 2015). A metaanalizisek lefuttatasahoz illetve a ,,forest”
abrak elkészitéséhez a ,,meta” és a ,,metafor” csomagokat hasznaltam fel (Schwarzer 2007;
Viechtbauer 2010).

3.6.2. A repetabilitas kiszamitasa

Kutatasom soran a repetabilitas kiszamitasahoz sziikséges varianciakomponenseket a
megfeleld6 LMM vagy GLMM (Nakagawa and Schielzeth 2010) modellekbdl szarmaztattam a
legtobb esetben, melyek tartalmaztak a ropdében mért viselkedési valtozokat vagy a
megfogasi id6t valaszvaltozoként, az egyedet és az évet random faktorként (Id. 1.
szovegdoboz). Az idészak (udvarlas vagy fiokanevelés) szintén szerepelt a modellekben, ha
indokolt volt, de mas valtozokat nem vontam be az ismételt mérések korlatozott szama miatt.
Tehat konzisztencia repetabilitast szamoltam. A himek esetében harom intervallumra
szamoltam ki a viselkedési valtozok repetabilitdsat: napon beliili, éven beliili és évek kozotti
szinten. A napon beliili és évek kozotti szcenarioban a két iddszakra kiilon is szamoltam
repetabilitast. Tojoknal csak az évek kozotti szinten tudtam repetabilitast szamolni a
rendelkezésre all6 adatokbdl. A repetabilitas értékekhez tartozo p-értékeket és a konfidencia
intervallumokat randomizacidval, illetve paraméteres bootstrap modszerekkel szamoltam ki
(Nakagawa and Schielzeth 2010). A megfogasi id6 napon beliili repetabilitas becsléséhez
Kissé eltéré6 modellt hasznaltam, amelyben szerepelt a madarak kora és kondicidja, a

megfogasi 1d6 mérésének sorrendje, az oduban tértént megfogés és a ropdében valo elengedés
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kozt eltelt 1d6 magyardzo valtozoként, az el6zéekhez hasonld random struktaraval, kivéve az
évet, mivel ezek a mérések mind egy évbol szarmaztak. Az altalanos viselkedés multinomialis

valtozo volt, ezért repetabilitasat Cohen-féle kappaval adtam meg (Cohen 1960).

3.6.3. A viselkedési valtozokat befolyasolé faktorok

Abbodl a célbol, hogy megallapitsam, fenotipikus jellegek befolyasoljak-e a megfogasi
id6t, modelleket allitottam Ossze a kovetkez6 magyarazo valtozokkal. A kondicid, a
csiidhossz €s a szarnyhossz valtozok reprezentaltak a madarak méretét, a fehér szarny- és
homlokfoltot pedig a himek minéségének becslésére hasznaltam. A kor, a kisérlet datuma, és
az iddszak (udvarléas vagy fidkanevelés) szintén szerepelt a modellekben. Mivel az id0szak
hatasat is megvizsgaltam ebben a modellben, csak a him madarak adatait hasznaltam. A
tanulds vagy a hozzaszokas befolyasolhatja a viselkedést ismételt méréseket tartalmazo
kisérleti elrendezésben. gy alternativ modellekben a madar az adott jelleg mérésével vald
tapasztalatat is belevettem a modellbe, hogy kontrollaljak ezekre a zavar6 hatasokra. A

random faktorok ugyanazok voltak, mint a repetabilitds modelljében.

Annak érdekében, hogy részletesebben elemezzem a megfogasi id6, a tomeg és az
id6szak kapcsolatat, paros t-teszttel vizsgaltam a viselkedés kifejezésében, illetve a tomegben
megfigyelhetd évek vagy iddszakok kozti lehetséges eltolodast. Ezekben az elemzésekben a
tomeg eredeti mérészamat hasznéltam a testméretre valo kontroll nélkiil, mivel a madar
allandonak tekinthetd a vizsgalt idszak alatt). Epitettem olyan LMM-t is, melyben a
megfogasi 1d0 volt a valaszvaltozo és az egyeden beliil centralt testtomeg a magyarazéd
valtozo, és az egyedek hierarchikus szintjén random tengelymetszetet €s random
meredekséget is figyelembe vettem, hogy modellezzem, az egyedek kiilonboznek-e abban,
hogy hogyan valtozik meg a menekiilési képességiik a kondiciojuk valtozasakor. A kutatd
személyazonossagat is belevettem a modellbe random faktorként. Egy mésik modellben
teszteltem a menekiilési képesség valtozasanak €s a tomeg valtozasanak a kapcsolatat a két
iddszak kozott, kontrollalva az eredeti megfogasi idore és az évet random faktorként

hasznalva.

A ropdében mért viselkedések esetében nem készitettem kiilon modellt az el6zdekben
felsorolt valtozokkal valo kapcsolatuk vizsgalatara, mivel tal sok modell kiértékelése

megnovelte volna a masodfaju hiba elkovetésének valdszintiségét. Ehelyett a repetabilitast
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vagy a késobb ismertetett, diszperzioval valo szindromat vizsgalé modellekbe illesztettem
Oket kontrollvaltozoként. A ropdében mért viselkedések esetében csak a normalis viselkedésli
madarakhoz tartoz6 adatokat elemeztem tovabb, tehat kisebb volt a mintaelemszam, igy itt
kevesebb kontrollvaltozét hasznaltam. A répdében vald méréssel szerzett tapasztalatot
vizsgalo modellben pedig az udvarlaskori adatokat (csak himek) hasznaltam, mivel a
fiokaneveléskor a legtobb him mar volt tesztelve korabban, igy itt nem lehetett volna

megfelelden kiértékelni a tapasztalat hatasat.

A ragadozo-elkeriil6 viselkedés kifejezddését befolyasolhatta a megfogasi idével
becsiilt menekiilési képesség. A FID és a megfogasi id6 kozotti kapcsolatot is LMM-lel
elemeztem, melyben a valaszvaltozo a FID volt, a magyarazé valtozok pedig a standardizalt
tomeg, a kor, a datum és a megfogasi id6 voltak (mind az udvarlési idészakban mérve). Az
¢év, az egyed, a csali és a FID tesztet végz6 személy identitdsa random faktorként szerepelt. A
modellek eredményeinek post-hoc elemzése és az adatok vizudlis vizsgélata utan kiilon
LMM-kel is megvizsgaltam az egyéves ¢€s a felndtt madarak FID-jét, a fentebb hasznalt
magyarazo és random valtozokkal (kivéve a kort). Ahhoz hogy legalabb indirekt becslést
tudjak adni a kor és a tapasztalat elvalasztott hatasarol, az egyévesnél idésebb madarakhoz
készitett kiilon modellbe a FID méréssel vald tapasztalatot is belevettem (vagyis hogy az adott

madarnak mértiik-e kordbban a FID-jét vagy nem).

A fidkanevelési idoszak ragadozo-elkeriild kisérletébdl szarmazo latencia és a
megfogasi 1d6 kapcsolatat is megvizsgaltam. Bar ennek a viselkedési valtozonak az esetében a
FID-del ellentétben tojoktol is rendelkezésemre alltak adatok, ebben az elemzésben is csak a
himeket hasznaltam, mert a par tagjainak valaszat nem lehetett egymastol fliggetleniil mérni.
A fliggetlenség hianya azért alakult ki, mert ugyanazt a fészekaljat védték, és mert kozos
territoriumukon egyszerre teszteltiik 6ket. A rezidualis latencia és a fiokanevelés alatti
megfogasi 1d6 kozti kapcsolatot a kort, standardizalt tomeget, daitumot €s évet
kontrollvaltozoként tartalmazé modell segitségével vizsgaltam. Ebben az esetben
altalanositott linearis modellt hasznaltam, mert az adatokban semmilyen zavar6 valtozé nem

okozott hierarchikus strukturat.

3.6.4. A viselkedési valtozok kozotti szindroma vizsgalata
Ebben az elemzésben kiszdmoltam a himek territériumon mért (FID, agresszid, idegen

targy elkeriilés) és az udvarlasi idészakban a ropdében mért (elsé fara leszallas latenciaja,
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agra lilések relativ szdma, a ropde negyedei kozti atlépések szama) viselkedési jellegeinek

crer

illetve csak a madarak elsé méréseit vettem figyelembe.

Ezt a korrelacios matrixot ezutdn SEM analizis alapjaként hasznéltam. A kovetkezd
SEM modelleket épitettem fel €s hasonlitottam 6ssze AIC értékek alapjan: 1) a valtozok
fliggetlenek egymastol, 2) az dsszes valtozot egy latens szindromat jelz6 valtozo koti dssze, 3)
a territoriumon illetve a ropdében mért viselkedési jellegek kiilon tengelyt képviselnek, kiilon

latens valtozoéhoz kapcsolodnak.

3.6.5. AFID, a tulélés és a szaporodasi befektetés kozotti szindroma vizsgalata

Hogy teszteljem a ragadozo-elkeriil6 viselkedés (FID), a talélés és a szaporodasi
befektetés kapcsolatara vonatkozo predikciokat, SEM modelleken alapul6 statisztikai
keretrendszert hasznaltam. Ha rendelkezésemre 4allt ismételt mérés kiilonbozd évekbol
ugyanarrdl az egyedrdl, akkor a madarak elsd mérését hasznéaltam, mivel tal kevés ismételt
mérésem volt ahhoz (N = 19), hogy biztonsagosan el lehessen kiiloniteni az egyedek kozti és
az egyeden beliili varianciat. Ebben a kutatdsban a kutatok kozti kiilonbségekbdl eredd
hatasokat nem vettem figyelembe a statisztikai modellekben, hogy elkeriiljem a tal komplex
modelleket, és mivel egy el6zd vizsgalat azt mutatta ki, hogy ezeknek a hatésa elenyész6

(Jablonszky et al. 2017).

Feltételeztem, hogy a vizsgalt jellegek koziil a FID egyeden beliil konzisztens, €s a
masik kettd (a tulélés és a szaporodasi befektetés) is egyed-specifikus, legaldbbis egy
szaporodasi szezonon beliil. Ezek a feltételezések a FID ismert évek kozotti repetabilitdsan
(Garamszegi et al. 2015a), és azon a tényen alapultak, hogy a légykapok tipikusan egyszer
koltenek egy évben, igy egyetlen évspecifikus szaporodasi befektetés €s tulélési értek tartozik

egy egyedhez.

Hogy megbecsiiljem a SEM modellekhez sziikséges jellegek kozotti korrelacios
matrixot, MCMCglmm modellek (Dingemanse and Dochtermann 2013; Mutzel et al. 2013;
Brommer et al. 2014) korrelaciokra vonatkozo pontbecsléseit hasznaltam. Az elemzések els6
felében megbecsiiltem a korrelacidkat a kovetkezd évi talélés, a gylirlizott fiokak szdma és a
FID kozott, ugy, hogy mindharmat hdrmas valaszvaltozoként illesztettem a modellbe. Az

egyed kora, a viselkedési teszt datuma, az év és a telep szerepeltek fix valtozoként a
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modellben. Csak hianyz6 adattal nem rendelkez6 egyedeket hasznaltam fel az elemzésben,

hogy ugyanazon az adathalmazon futtathassam le az alabbi két modellt (N = 234).

Ezutan SEM modelleket hasznalva megvizsgaltam a kapcsolatot a kovetkez6 évi
tulélés, a gytiriizott fiokak szama és a FID kozott, a POLS hipotézis predikcioi alapjan. A
kiilonboz6 ok-okozati viszonyokat tiikr6z6 SEM modelleket két 1€pésben vetettem Ossze az
adatokkal. Els6ként, kiilonb6z0 lehetséges ok-okozati kapcsolatokat irtam le a fokalis jellegek
kozott 8 kiilonbozé6 SEM modellel (6. abra). A fentebb emlitett kritériumok alapjan készitett
kezdeti modellhalmaz a vizsgalt jellegek és a latens valtozok kozotti biologiailag értelmezhetd
ok-okozati kapcsolatoknak minden lehetséges kombinaciojat tartalmazta. A modellek

részletes leirdsa a fiiggelékben olvashato.

0 FID 1 FID 2 FID

——

3 FID 4 5

Fiokaszam

Fidkaszam

Tulélés

Fiokaszam

Tllelés

Tuléles

6. dbra: Menekiilést kivalto tavolsag (FID), a kovetkezo évi tulélés és a szaporodasi
befektetés kozotti kapcsolatok elemzéséhez felhasznalt strukturdlis egyenlet modellek

(részleteket ld. a szovegben)
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Az elemzések masodik 1épésében az MCMCglmm modellekbe, amelyekbdl a SEM
modellekhez sziikséges korrelacidos matrixot szarmaztattam, a csiidhosszt és a testtomeget is
bevettem kontrollvaltozoként, amelyek pszeudo-konzisztenciat indukalhattak az adatokban. A
testtomeg kozepes erdsségli korrelaciot mutat a testmérettel (vagyis a csiidhosszal, r = 0,29; N
=234; P <0,001), de mivel a két valtoz6 egyiittes hatasara szerettem volna kontrollalni (és
nem a parcialis hatasukat megbecsiilni), ebben az értelemben a kollinearitas nem jelentett
problémat. Az analiziseknek ebben a masodik 1épésében ugyanazokat a SEM modelleket

hasznaltam a valaszvaltozok ok-okozati viszonyainak leirasdhoz, mint az elsd 1€pésben.

A fokalis valtozok kozotti kapesolatok évek kozotti varianciajat metaanalizis
segitségével vizsgaltam meg. A harom korrelacid éves értékeit (FID és kovetkezd évi talélés,
FID és gylirtizott fiokaszam, talélés és gylirtizott fiokaszam) harom kiilon elemzésben
vizsgaltam, miutan Fisher-féle z-transzformacionak vetettem oket ala. A metaanalizishez a
»,metacor” fliggvényt hasznaltam. Megvizsgéaltam az évenkénti kapcsolatok erdsségének és
egy valoszintileg ezt befolyasold kdrnyezeti valtozonak (el6zd évben predalt fészkek

szazaléka) a kapcsolatat is Spearman-féle korrelacioval.

3.6.6. A ragadozoé-elkeriilo viselkedés és a diszperzié kozotti szindroma vizsgalata
Megvizsgaltam a FID és a diszperzios statusz kapcsolatat is egyéb kontrollvaltozok
(kondicio, mérés datuma) bevonasaval, LMM-eket hasznalva. Mivel a FID-et az udvarlasi
1doszakban mértiik himeknél, itt az udvarlaskori adatokat hasznaltam. Tovabba, mivel a FID
és a kor kozotti kapcsolat tobb korabbi vizsgalatbol ismert volt (Krenhardt et al. 2016;
Jablonszky et al. 2017), a FID négyzetgyokét standardizaltam korra, a kort magyarazo
valtozoként tartalmazo linearis regresszio rezidualisait hasznalva a késébbi modellekben. A
random strukturat érint6 kiilonbség volt, hogy ezekben a modellekben a FID mérését végzo

kutato és a csaliként hasznalt madar hatasara is kontrollaltam.

A ropdében mért leszallasi latencia, illetve a ropde negyedei kozotti atlépések szama
és a diszperzids statusz kapcsolatat is hasonloképpen vizsgaltam meg. Itt a valaszvaltozok
eltérd eloszlasa miatt LMM-t (a ropde negyedei kozti atlépések szamahoz) és GLMM-t (a
binaris leszallasi latencidhoz) hasznaltam, utobbit binomidlis eloszlassal. Annyi kiilonbség
volt a FID modelljéhez képest, hogy itt mindkét ivar adatait tudtam hasznalni, és igy az ivar,
illetve az ivar és a diszperzids statusz kozotti interakcidt is figyelembe vettem

kontrollvaltozoként. Mivel a tojok viselkedését csak a fiokaetetési idoszak alatt tudtuk mérni,
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csak az ebbdl az 1ddszakbdl szarmazé adatokat hasznaltam. A kor hatasat kiilon modellben
értékeltem ki, mely nem tartalmazta a diszperzids statuszt, mivel az jonnan megfogott,
immigransnak tekinthetd tojok korhatdrozasa nem megbizhatd, igy majdnem az dsszes
immigrans tojot az egyéves kategoriaba soroljak, ezért a két valtoz6 nem volt fiiggetlen.

Random faktorként csak az egyed azonositoja és az év szerepelt a modellekben.

A FID, valamint a ropdében mért valtozok és a diszperziods tavolsag kapcsolatat
vizsgald modellekben néhany az irodalom alapjan feltételezhetden fontos valtozot
(diszperzids esemény el6tti szaporodasi siker, a ropdében mért valtozok esetében ivar, ivar és
diszperzios tavolsag interakcidja is (Pért and Gustafsson 1989; Konczey et al. 1992)) is
bevettem a fentebb emlitett kontrollvaltozok mellé (kondicio, mérés datuma, ropdében mért
valtozok esetében kor). A random struktara hasonl6 volt az el6zéekhez, azonban a répdében

mért valtozok esetében a fészek (par) azonositdt is bevettem a modellbe.
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4. Eredmények

4.1. Repetabilitas

A megfogasi id6 2 és 150s kozott valtozott (N = 380; atlag = 27,040; median = 20;
szoras = 24,790). A napon beliili repetabilitas jelentds és szignifikans volt a teljes
adatbazisban és udvarlas alatt, és hasonl6 nagysagt volt, de nem ért el szignifikans szintet
(valészintileg a kisebb mintaclemszam miatt) fickanevelés alatt (2. tablazat). Azonban a
repetabilitas nem volt nullatol megkiilonboztethetd az idészakok és az évek kozott, akkor

sem, amikor utobbi esetben az idészakokat kiilon vizsgaltam.

A himeknél a ropde negyedei kozotti atlépések szama, az agra iilések relativ szama és
a binaris leszallasi latencia altalanossagban alacsony repetabilitast mutatott évek kozott,
magasabbat a szaporodasi szezon iddszakai kozott, illetve magas €s szignifikdns repetabilitast
napon beliil (2. tablazat). A tojok viselkedésének repetabilitasa viszonylag magas volt, de nem
érte el a szignifikans szintet a ropde negyedei kozotti atlépések szama és az agra iilések relativ
szdma esetében, €s nagyon alacsony volt a bindris leszallasi latenciat tekintve. Az altaldnos

viselkedés Cohen-féle kappaja minden esetben alacsony volt (< 0,2).

Tehat 0sszességében a repetabilitassal kapcsolatos eredményeim azt sugalljak, hogy a

bélyegek konzisztenciaja rovidebb iddintervallumot vizsgalva kifejezettebb.

2. tablazat: A ropdében mért viselkedések és a menekiilési képesség repetabilitdsa

kiilonbozo idoskalakon, a szignifikans értékek félkovér dolt betiitipussal vannak kiemelve

lvar Intervallum N R N R vagy r (konfidencia intervallum)

(egyed) (konfidencia (egyed)

intervallum)
Megfogasi Atlépések Leszallasi  Agra iilések
idé szama latencia szama
Tojok  Evek kozott, - - 15 0,321 0 0,359
fickanevelés ®) (0-0,925) (0-0,996)  (0-0,898)
Himek Evek kozott 73 <0,001 34 0,166 0,095 <0,001
31 (0-0,277) (15) (0-0,587) (0-0,716)  (0-0,445)
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Evek kozott, 46 0,030 22 0,705 0 <0,001
udvarlas (21) (0-0,430) (13) (0,001-0,837) (0-0,999)  (0-0,480)

Evek kozott, 27 0 12 r=-0,250 0,366 <0,001
fiokanevelés (13) (0-0,620) (6) (0-0,483)  (0-0,734)
Szezonon 108 0,041 88 0,331 0,118 0,021,
beliil (52) (0-0,349) (48) (0,017-0,553) (0-0,378)  (0-0,303)
Napon beliil 104 0,236 103 (46) 0,444 0,400 0,608
(45) (<0,001- (0,199-0,632) (0,041- (0,435-0,783)
0,476) 0,661)
Napon beliil, 78 0,378 76 0,489 0,349 0,718
udvarlas (39) (0,059- (42) (0,170-0,698) (<0,001- (0,506-0,884)
0,619) 0,594)
Napon beliil, 26 0,416 27 0,686 0,554 0,453

fiokanevelés  (13) (0-0,780) (14) (0,226-0,889) (0-991)  (0,026-0,829)

4.2. A viselkedési valtozokat befolyasolé faktorok

A megfogasi 1d6 ¢és proximadlis magyarazd valtozoinak kapcsolatat vizsgalva azt
talaltam, hogy a menekiilési képesség szignifikansan kisebb volt a fiokanevelési iddszakban,
mint udvarlas alatt (N = 350; B£SE = 0,526+0,110; t =4,781; P <0,001). Azonban mivel az
id6szakok kozott a standardizalt tomeg is erésen lecsokkent (t-test: N = 368; tyg0 22 = -5,404; P
<0,001), nem tudtam egyértelmiien elvalasztani az idészak hatasat a parhuzamos
tomegvaltozas hatasatol az alkalmazott korrelativ modszerekkel. Amikor kihagytam az
iddszakot a modellb6l a megfogasi id6 és a standardizalt tomeg kozotti pozitiv kapcsolat
szignifikans lett (3. tablazat). A madar megfogasi id6 mérésével valo tapasztalatat belevéve a
modellbe nem valtoztak az eredményeim, és ez a valtozo nem is volt szignifikans (N = 349;

B£SE =-0,031+0,118; t =-0,267; P = 0,790).
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3. tablazat: Eredmények a him orvos légykapoknadl a menekiilési képesség és a
figyelembe vett kontrollvdltozok kozotti kapcsolatot vizsgalo linedris kevert modellbél. Az
idoszak ki lett zarva a valtozok kéziil, hogy az idoszakok kozott nagymertékben megvaltozo
tomeg hatasat lehessen vizsgalni (tovabbi informaciot ld. a szovegben). A p-értékeket

valoszintiségi hanyados teszttel szamoltam ki (LRT). N = 350

Magyarazo valtozo B (SE) t LRTy* P
standardizalt tomeg 0,252 (0,080) 3,134 9,094 0,003
szarnyhossz 0,006 (0,028) 0,230 0,053 0,818
csiidhossz -0,025 (0,094) -0,262 0,068 0,794
kor 0,124 (0,117) 1,067 1,072 0,301
standardizalt szarnyfolt  <-0,001 (0,001) -0,432 0,185 0,667
méret

homlokfolt méret <0,001 (<0,001) 1,151 1,294 0,255
datum 0,018 (0,009) 1,902 3,489 0,062
idé -0,071 (0,034) -2,055 3,502 0,061
Random faktorok Variancia

év 0,021

egyed 0,063

kutato 0,019

rezidualis 0,631

A szaporodasi 1d6szak kiilonboz6 szakaszaibol szarmazo ismételt mérések
segitségével megvizsgaltam a kapcsolatot a testtomeg, a megfogasi id6 és az iddszakok kozott
longitudinalis megkdzelitést alkalmazva. Azt talaltam, hogy a megfogasi id6 szignifikans
csokkenést mutatott egyeden beliil az udvarlasi id6szak €s a fidkanevelési idoszak kozott
(paros-t teszt: N =52; t= 2,596; P = 0,012; 7. abra). Ehhez hasonloéan, a testtomeg is
konzisztens egyeden beliili csokkenést mutatott az iddszakok kozott (paros t-teszt: N = 50; t =
5,790; P <0,001; 7. abra). A madarak els6 és masodik éves megfogéasi id0 mérése nem
kiilonbozott szignifikansan, amikor paronként 6sszehasonlitottam oket (paros t-teszt: N = 31; t

=-0,276; P = 0,785).
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7. abra: A a) megfogdsi id6 és b) a tomeg egyeden beliili valtozasa a szaporodasi

szezon idoszakai kozott

Az egyszerisitett modell alapjan, amely csak a tomeget és a figyelembe vett random
faktorokat tartalmazta magyarazo valtozoként, azt talaltam, hogy az a modell nytjtotta a
legjobb illeszkedést, amely csak a random tengelymetszetet tartalmazta, 6sszehasonlitva a
random meredekséget is tartalmazo (N = 173; LRT teszt: y2 = 0,137; P = 0,711), illetve a
random tengelymetszet és a meredekség kozti korrelaciot is tartalmaz6 modellel (LRT teszt:
x2 =0,345; P =0,842). A tomeggel valo pozitiv kapcsolat szignifikans volt a végsé
modellben (LRT teszt: 2 = 13,443; P = 0,001), jelezve, hogy az egyedeket altalaban
konnyebb elkapni, amikor alacsonyabb a tomegiik. Abban a modellben, amelyben a
megfogasi 1d6 két 1ddszak kozotti valtozasa volt a valaszvaltozo, az eredeti megfogasi 1d6
szignifikans negativ (N = 50; B£SE = -0,900+0,140; t = -6,423; P < 0,001), a testtdmeg
megvaltozasa szignifikans pozitiv (B£SE = 0,518+0,215; t = 2,409; P = 0,027) kapcsolatban

allt a valaszvaltozoval.

A ropdében mért viselkedési valtozok esetében nem taldltam hasonld kondiciofiiggést.
Azonban a himek a szaporodasi szezon kiilonb6z6 1dészakaibdl elérhetd adatai alapjan a
repetabilitas kiszamitasara is szolgaldo modellekben szignifikans kapcsolatot talaltam az
iddszak és a ropde negyedei kozotti atlépések szama kozott, a fidkanevelési iddszakban

kevesebbszer 1épték at a ropde negyedei kozotti hatarokat a madarak (évek kozotti modell:
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1d6szak (fioka-nevelés) p+SE = -0,399+0,128; P = 0,004, éven beliili modell: -0,202+0,063; P
= 0,003; napon beliili modell: -0,2724+0,063; P < 0,001). Ezzel szemben nem volt szignifikans
kapcsolat az id6szak és a binaris leszallasi latencia kozott (évek kozotti modell: f+SE = -
0,482+1,016; P = 0,635; éven beliili modell: -0,227+0,480; P = 0,636, napon beliili modell: -
0,180+0,643, P = 0,779).

A ropdében torténd méréssel valod korabbi tapasztalat nem befolyasolta sem a ropde
negyedei kozotti atlépések szamat (N = 154; B£SE = -0,032+0,076; P = 0,699), sem a binaris
leszallasi latenciat (N = 155; B+SE = 0,827+0,532; P = 0,120).

Tehat mind a megfogasi id6, mind a ropde negyedei kozotti atlépések szama

lecsokkent a szaporodasi szezon periddusai kozott, ami kondicidbeli romlassal parosult.

A megfogasi id6, a kor, a tomeg és a FID kozotti kapcsolatot vizsgald modellben csak
a kornak volt szignifikdns hatésa, az iddsebb himek inkabb elkeriilték a potencidlis ragadozot,
szemben az egyéves madarakkal (4. tablazat). Az adatok vizualis vizsgalata kimutatott egy
lehetséges korfiiggd kapcsolatot a vizsgalt valtozok kozott (8. abra). Amikor az egyéves
madarakat kiilon vizsgaltam, a megfogasi id6 és a FID kozotti negativ kapcsolat szignifikans
lett (5. tablazat). Az adult madarakra készitett modellben, amely tartalmazta a FID méréssel
val6 tapasztalatot is, ez utdbbi valtozo nem volt szignifikdns (N=119; f £SE =0,115+0,119; t
=0,97; P =0,360).

4. tablazat: Eredmények a him 6rvos légykapoknal a menekiilést kivalto tavolsag
(FID) és a menekiilési képesség, illetve a figyelembe vett kontrollvdltozok kapcesolatat vizsgalo
linearis kevert modellbol. A végso modell csak az egyedek elsé viselkedési méréseit
tartalmazta, mert viszonylag kevés ismételt mérésem volt ebben az elemzésben (N = 18), és az
egyed identitasanak random faktora elhanyagolhato varianciat magyarazott. A p-értékeket

valosziniiségi hanyados teszttel szamoltam ki (LRT). N = 192

Magyarazo B (SE) t LRT y° P
valtozok

megfogasi ido -0,082 (0,046) -1,77 3,01 0,083
kor -0,326 (0,088) -3,70 12,7 <0,001
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standardizalt -0,131 (0,072) -1,82 3,21 0,073
tomeg

datum 0,011 (0,009)  -1,26 1,37 0,240
Random faktorok  Variancia

év 0,012

megfigyelo 0,046

him csali 0,011

rezidualis 0,273

S. tablazat: Eredmények az egyéves him orvés légykapoknal a menekiilést kivalto

tavolsag (FID), a menekiilési képesség és a kontrollvaltozok kozti kapcsolatot vizsgalo

linearis kevert modellbol. Ehhez a modellhez az évet haszndltam random faktorként

(kihagytam a csalimaddr valtozojat a modellbdl a limitalt mintaelemszam miatt, és mert nulla

varianciat magyarazott). A p-értékeket valosziniiségi hanyados teszttel szamoltam ki (LRT). N

=01

Magyarazo B (SE) t LRT y° P
valtozok

megfogasi ido -0,155 (0,077)  -2,02 3,98 0,046
standardizalt -0,159 (0,119) -1,34 1,78 0,180
tomeg

datum <0,001 (0,014) 0,02 0 0,980
Random faktorok  Variancia

év -0,018

rezidualis 0,364
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8. dbra: A menekiilést kivalto tavolsag (FID) és a megfogasi idd kapcsolata
korcsoportonként. A telt kordk és a folytonos vonal az iddsebb madarakat, az iires kérok és a

szaggatott vonal az egyéves madarakat jeloli

Amikor a himek bagolymodellre adott rezidualis valaszat vizsgaltam, egyik
figyelembe vett valtozé (megfogasi id6, datum, év, kor, standardizalt tomeg) sem magyarazott

szignifikans mértékii varianciat a fiokanevelési iddszakbeli ragadozo-elkeriild viselkedésben
(6. tablazat).

Tehat a menekiilési képesség csak az egyéves madarak FID-je esetében fliggott 6ssze

negativan a ragadozo-elkeriil viselkedéssel, és itt is gyenge kapcsolatot talaltam.
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6. tablazat: Eredmények a him orvos légykapoknal a rezidualis bagolymodell
kihelyezése utani visszatérési latencia és a menekiilési képesség kozotti kapcsolatot
kontrollvdltozokkal egyiitt vizsgalo tobbszords linearis regressziobol. Az év faktor p-értékét
valosziniiségi hanyados teszttel (LRT) szamoltam ki, a t6bbi p-érték kozvetleniil a modell

eredményeibol lett szarmaztatva. N = 46

Magyarazo B (SE) t LRT y° P
valtozok

megfogasi ido <0,001 (0,139) 0,005 0,996
standardizalt -0,081 (0,215) -0,379 0,707
tomeg

kor 0,095 (0,344) 0,277 0,783
datum -0,038 (0,027) -1,436 0,159
év 2,877 0,245

4.3. A viselkedési valtozok kozotti szindroma

A viselkedési valtozok kozotti korrelaciok koziil a leszallasi latencia és az agra iilések
relativ szdma (rsp = -0,330; P < 0,001), az 4gra iilések relativ szama és ropde negyedei kozotti
atlépések szdma (rsp= 0,721; P <0,001), a FID és az idegen targy elkeriilés (rsp = 0,308; P <
0,001), illetve az agresszio (rsp = 0,346; P < 0,001), valamint az idegen targy elkertilés és az

agresszio (rsp = 0,192; P = 0,033) kozotti kapesolat érte el a szignifikans szintet (9. abra).
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9. dbra: A populacioban mért viselkedési jellegek korreldacios matrixa, a szignifikancia
szint megjelélésével (*: 0,05 > p > 0,01; ***: 0.001 > p). A bekeretezett részek az azonos
teriileten (a ropdében vagy territoriumon) mért valtozok kozotti korreldaciokat jelolik. A mért
viselkedési jellegek roviditései: latencia: leszalldsi latencia, dgra iilések: dgra iilések relativ
szdama, atlépések: ropde negyedei kozotti dtlépések szama, FID: menekiilést kivalto tavolsag,

idegen targy: idegen targy elkeriilés. N = 119

A SEM analizis alapjan a 3. modell bizonyult a legjobbnak, amelyben a ropdében mért
illetve a territoriumon mért viselkedések kiilon latens valtozohoz tartoztak (AIC = 32,417).
Az egy latens valtozot tartalmazo 2. szamu (AIC = 55,177) és a fiiggetlen valtozokat
feltételez6 (AIC = 153.635) 1. modell tamogatottsaga joval alacsonyabb volt.

Tehat a viselkedési valtozok a mérési kornyezetnek megfelelden valtak szét, pszeudo-

szindromakat alkotva.
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4. 4. A FID, a tilélés és a szaporodasi befektetés kozotti szindroma

4.4.1. Eredmények a kondicié hatasara nem kontrollalo modellbdl

A testméret és a kondici6 hatasat figyelembe nem vevé MCMCglmm-bél szarmazo
korrelacios matrix gyenge, negativ kapcsolatot tartalmazott a FID és a gytirizott fiokak szama
(poszterior modusz -0,13; hihetéségi intervallum: -0,20-0,06), pozitivot a FID és a kovetkezo
évi talélés (0,14; -0,19-0,44), illetve a kovetkezo évi tulélés és a gylirtizott fiokak szama
kozott (0,15; -0,14-0,45). Azonban egyik kapcsolat sem volt statisztikailag

megkiilonboztethetd a nullatol a széles 95%-0s hihetdségi intervallumaik alapjan.

Az elemzés elso 1épésében figyelembe vett 8§ modell koziil két modellnek volt hasonld
tamogatottsaga (7. tablazat). A legjobb modellben, a 6. modellben (AIC = 13,74), szerepelt
egy pozitiv kapcsolat a kovetkezd évi talélés és a gylirtizott fiokak szama kozott (Gatvonal
koefficiens + standard hiba = 0,17 £ 0,06), illetve a FID és a kovetkezo évi talélés kozott
(0,16 £ 0,06). A masodik legjobban tamogatott modell (AIC = 15,28) az 1. modell volt,
melyben a harom fenotipikus jelleg a latens valtozon keresztiil allt kapcsolatban egymassal, a
POLS hipotézist tamogatva. A kumulativ AIC stlyok alapjan 63% a valosziniisége, hogy az
az 1. vagy a 6. modell valamelyike a legjobb modell. A modellekben szerepld titvonalak
valtozo sulyai szintén a kovetkez6 évi talélés és a fiokak szama (valtozo suly = 0,63), illetve a
FID és kovetkezo évi talélés (0,56) pozitiv kapcsolatanak a fontossagat mutattak. A legjobb

modellek Utvonal koefficiensei és azok standard hibai a 10. abran lathatok.

Tehat a populacidban talaltam szindroma jelenlétére utalo korrelaciot az életmenet és a

ragadozo-elkeriild viselkedés kozott, de a kapcsolatok erdssége gyenge.
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7. tablazat: A ragadozo-elkeriild viselkedés és az életmenet kozotti kapcsolatokat
vizsgalo két adatbazison (a testméret és a kondicio hatasara nem kontrollalo és kontrollalo)
vegzett modellszelekcio eredményei. A modellek sorszamai megfelelnek a 6. dbran lathato
szamoknak. A becsiilt paraméterek szama, a modell valdsziniiség logaritmusa, az Akaike-féle
informacios kritérium (AIC), a fokalis modell és a legiobb modell AIC értéke kozti kiilonbség
(4A4IC), AIC sulyok (amelyek azt jelzik, hogy a fokadlis modell mekkora valdsziniiséggel a

legjobb modell) és ennek kumulativ valtozata is szerepel a tabldazatban

Modell Paraméterek Log AlC AAIC AIC kumulativ AIC

szama valésziniiség stulyok stulyok

A testméret és kondicio hatasara nem kontrollalé modell alapjan

6 5 -1,87 13,74 0 0,43 0,43
1 5 -2,64 1528 154 0,20 0,63
5 5 -2,96 1592 2,18 0,14 0,77
7 5 -3,45 16,89 3,15 0,09 0,86
2 4 -4,83 17,66 392 0,06 0,92
3 4 -5,32 18,63 4,89 0,04 0,96
4 4 -5,63 19,27 553 0,03 0,99
0 3 -7,50 2101 7,27 0,01 1

A testméret és kondicio hatasara kontrollaléo modell alapjan

6 5 -0,61 1123 O 0,48 0,48
1 5 -1,10 12,21 098 0,29 0,77
3 4 -3,22 1445 3,22 0,10 0,87
7 5 -2,61 1522 399 0,07 0,94
2 4 -4,41 16,83 560 0,03 0,97
5 5 -3,80 17,60 6,38 0,02 0,99
0 3 -6,53 19,06 7,84 0,01 1

4 4 -5,92 1984 861 0,01 1
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a) FID b) FID

. s . 0.16 L. .
Fiokaszam (0.06) Fiokaszam
1 0.17
X (0.06)
v v
Tulélés Tulélés
c) FID d) FID
- . 0.18 - .
Fiokaszam (0.06) Fiokaszam
1 0.15
: (0.06)
v
Tulélés Tulélés

10. dbra: Az AIC értékek alapjan a két legnagyobb tamogatottsdgi modell utvonal
koefficiensekkel és zardjelben azok standard hibdjaval, a-b) a kondicio hatdsara nem
kontrolldlo és c-d) kontrollalo modell alapjan. FID: menekiilést kivalto tavolsag (Flight
Initiation Distance)

4.4.2. Eredmények a kondicio hatasara kontrollalé modellbol

Hasonloan a fentiekhez, a kondici6 hatasara kontrollald0 MCMCglmm-bdl szarmazé
korreldcios matrix is mérsékelt erdsségii negativ kapcsolatot tartalmazott a FID és a
szaporodasi befektetés (poszterior modusz: -0,07; hihetdségi intervallum: -0,21-0,06), és
valamivel erdsebb pozitivokat a FID és a kovetkezo évi talélés (0,17; (-0,19-0,43)), és az
¢letmenet valtozok kozott (0,13; (-0,12-0,48)). Ezeknek a becsléseknek a 95%-s hihetdségi

intervallumai is tartalmaztak a 0-t.

Ebben a 1épésben is ugyanugy az 1. és a 6. modell volt a leginkdbb tamogatott modell,
mint az els6 1épésben (AIC = 11,23 és 12,21; 7. tablazat). Ahogy a kumulativ AIC értékek
mutatjak, a legjobb modell 77% valdszinliséggel az els6 két legkisebb AIC értékkel

rendelkezé modell kozott volt. A valtozo sulyok alapjan a pozitiv kapcsolat a kovetkezd évi
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tulélés és a gylrtizott fiokak szama (valtozo suly = 0,53), illetve a kovetkezd évi talélés és a
FID (0,65) kozott ebben az adathalmazban is fontos volt. A két legtamogatottabb modell

paraméterei a 10. dbran lathatok.

A kondicio6 hatdsara kontrollaldo modell eredményei 1ényegesen nem kiilonboztek a
kondicid hatasara nem kontrollalo modellétél, ami arra utal, hogy nincs kondicio altal generalt

pszeudo-szindrémara a vizsgalt valtozok kozott.

4.4.3. A POLS szerkezetének évek kozotti 6sszehasonlitasa

A harom vizsgalt valtoz6 kapcsolatainak évek kozotti alakuldsat metaanalizis
segitségével elemezve nagyjabol az elézoekkel egybecsengd eredményeket kaptam. A
kovetkezo évi talélés és a gylrizott fiokak szama kozotti pozitiv kapcsolat metaanalitikus
atlaga 0,14 volt és marginalisan szignifikans (95%-0s konfidencia intervallum: 0-0,26). Ebben
az elemzésben nem taldltam heterogenitést (I2 =0%; %= 0; P =0,74), a részletes eredmények
a 11. abran lathatok. A kovetkezd évi talélés és a FID kozott csak gyenge, nem szignifikans
(0,08 (-0.06-0.21)) és heterogenitas nélkiili (I = 0%; t* = 0; P = 0,56) kapcsolatot mutatott ki
a metaanalizis (12. abra). A szaporodasi befektetés €s a FID kozotti kapcsolat metaanalitikus
atlaga is alacsony volt és nem érte el a szignifikans szintet, de itt 37% heterogenitast talaltam
(I2 =37%; 2= 0,017; P =0,11; 13. abra). A FID és a kovetkezo évi tulélés kozotti kapcsolat
erdssége negativan korrelalt az el6z6 évben predalt fészkek szazalékaval (rsp = -0,766; P =
0,010), a kdvetkezo évi tulélés és a szaporodasi befektetés (rsp = 0,164; P = 0,651), illetve a
FID és a szaporodasi befektetés (rsp=-0,297; P = 0,407) esetében ez a korrelaciéo nem volt

szignifikéns.

A POLS-t képezd kapcsolatok tehat nem kiilonboztek szignifikdnsan évek kozott.
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s

Ev Mintaszam Korrelacio r

2007 13 -0.04
2008 5 0.00
2009 33 0.29
2010 19 + 0.34
2011 27 — e 0.12
2012 7 -0.00
2013 39 = 0.24
2014 35 -0.19
2015 37 —T 0.17
2016 33 — 0.14
i
Fix hatésos modell 248 < 0.14
Random hatasos modell : == : 0.14

Heterogenités:l2 =0%, v =0, p=074
-0.5 0 05

11. dbra: A kévetkezo évi tulélés és a gyuiriizott fiokak szama kozotti korreldciot évek
kozott vizsgalo metaanalizis eredménye

-

Ev Mintaszam Korrelacio r
2007 13 0.49
2008 5 0.28
2009 33 0.24
2010 19 -0.35
2011 27 — 0.03
2012 7 0.25
2013 39 = 017
2014 35 — 0.10
2015 37 —wa -0.08
2016 33 — 0.03

i
Fix hatasos modell 248 I 0.08
Random hatasos modell 0.08

Heterogenitas: 1°=0%,1° = 0,p =056
05 0 05

12. d@bra: A kévetkezo évi tulélés és a menekiilést kivalto tavolsag kozotti korrelaciot
evek kozott vizsgalo metaanalizis eredménye
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Ev Mintaszam Korrelacio r
2007 13— 025
2008 5 H————— 086
2009 33 -0.16
2010 19 — -0.53
2011 27 -0.18
2012 7 " -0.10
2013 39 — 0.01
2014 35 —— 0.12
2015 37 0.19
2016 33 0.23
Fix hatasos modell 248

Random hatasos modell

Heterogenités:l2 =37%, ©° = 0.0170, p=0

0

-0.04
-0.05
"1

0.5

13. a@bra: A gyuiriizott fiokak szama és a menekiilést kivalto tavolsag kozotti korreldciot évek

kozott vizsgalo metaanalizis eredménye.

4.5. A ragadozo-elkeriild viselkedések és a diszperzio kozotti szindroma

4.5.1. Diszperzios statusz

A FID és a diszperzids statusz kapcsolatat vizsgald modellben (N = 242) a diszperzios

statusz (rezidensek: B+SE = 0,434; P = 0,001) pozitiv kapcsolatban allt a valaszvaltozoval, a

tobbi magyarazo valtozonak nem volt szignifikans a hatasa (8. tablazat).

8. tablazat: Eredmények a korra standardizalt menekiilést kivalto tavolsag diszperzios

statusszal és kontrollvaltozokkal valo kapcsolatat vizsgalo kevert modellbol. N = 242

Magyarazé valtozok B (SE) t LRTy* P

standardizalt tomeg -0,019 (0,011) -1,808 3,121 0,077
datum -0,015 (0,013) -1,157 0,912 0,340
diszperzios statusz 0,434 (0,118) 3,682 10,121 0,001
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Random faktorok Variancia

egyed 0,732
him csali 0,146
megfigyelo 0,230
év 0,008
rezidualis 0,043

Abban a modellben, amelyben a répde negyedei kozotti atlépések szama volt a
valaszvaltozo, egyik magyaraz6 valtozo sem volt szignifikans (9. tablazat). A konnyebb
interpretalhatosag kedvéért az interakcid nélkiili modell eredményeit kdzlom (az interakcio
statisztikai: p£SE =-0,118 £0,121; P =0,356). A leszallasi latencia modelljében viszont a
diszperzios statusznak szignifikans volt a hatasa, az immigrans madarak késdbb szalltak le
eldszor valamelyik fara, mint a mér kordbban meggyliriizott, rezidens madarak (9. tablazat). A
viselkedési teszt datuma szignifikans pozitiv kapcsolatban allt a leszallasi latenciaval, mig az
ivar esetében is talaltam tendenciat, mely alapjan a himek hamarabb leszalltak, mint a tojok.
A minimum kort a diszperzids statusz helyett hasznélva (mivel ezt a két valtozot nem lehetett
egy modellbe beilleszteni) hasonld eredményeket kaptam, azzal a kivétellel, hogy a kor nem
allt szignifikans kapcsolatban egyik valaszvaltozdval sem (ropde negyedei kozotti atlépések
szama: B+SE =-0,049 + 0,064; P = 0,457, binaris leszallasi latencia: p£SE = 0,593 + 0,384; P
=0,122).

A ragadozo-elkeriild viselkedéssel kapcsolatos két valtozo is kapcsolatot mutatott a

diszperzios statusszal, de ezeknek a kapcsolatoknak az irdnya ellentétes volt.
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O. tablazat. Eredmények a ropde negyedei kozotti atlépések szamanak, illetve a binaris
leszallasi latencianak a diszperzios statusszal és kontrollvaltozokkal valo kapcsolatat vizsgalo
kevert modellbdl. Az adatok a fiokanevelési iddszakbol szarmaznak és mindkét ivar adatait

tartalmazzak. N = 183

Ropde negyedei kozotti atlépések Binaris leszallasi latencia
szama

Magyarazo B (SE) t LRTy* P B (SE) z P

valtozok

standardizalt -0,005 -1,025 1,014 0,314 -0,027 -0,923 0,356

tomeg (0,005) (0,029)

datum -0,003 -0,456 0,202 0,653 0,081 2,085 0,037
(0,006) (0,039)

ivar -0,122 -1,976 3,691 0,055 -1,009 -1,858 0,063
(0,062) (0,543)

diszperzios 0,092 1,510 2,239 0,135 -1,323 -2,624 0,009

statusz (0,061) (0,504)

ivar:diszperziés - - - - 1,197 1,711 0,087

statusz (0,700)

Random Variancia Variancia

faktorok

egyed 0,019 0,096

év 0,005 0,062

rezidualis 0,134

4.5.2. Diszperzios tavolsag
A FID és a diszperzids tavolsag kapcsolatat vizsgald modellben egyik valtozoénak sem

volt szignifikans a hatasa (10. tdblazat).
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10. tablazat: Eredmények a korra standardizalt menekiilést kivalto tavolsag

diszperzios tavolsaggal és kontrollvaltozokkal valo kapcsolatat vizsgalot modellbol. N = 50

Magyarizé valtozok B (SE) t LRTy* P
diszperzids tavolsag -0,351 (0,231) -1,519 1,108 0,293
gytirizott fiokak 0,004 (0,055) 0,070 0,035 0,853
standardizalt tomeg -0,026 (0,017)  -1,563 1,612 0,204
datum 0,013 (0,024) 0,563 0,288 0,592
Random faktorok Variancia

egyed 0,357

év 0,058

megfigyeld 0,054

csali 0

rezidualis 0,173

A ropde negyedei kozotti atlépések szamahoz késziilt modellben csak az ivarnak volt
marginalisan szignifikans hatasa, a himek a tojoknal kevesebbszer repiilték at a negyedek
kozti hatarokat (11. tablazat). A leszallasi latencia modelljében viszont a diszperzids tavolsag
hatasa szignifikans és pozitiv volt (11. tablazat, 14. abra). A viszonylag alacsony
mintaelemszam miatt a tiblazatban a nem szignifikans interakciokat (atlépések szama: p+SE
=0,110£0,149; P = 0,465; leszallasi latencia: 0,273+1,031; P =0,791) nem tartalmazo

modellek eredményeit mutatom be.

11. tablazat: Eredmények a ropde negyedei kozotti atlépések szamanak, illetve a
binaris leszallasi latencianak a diszperzios tavolsdaggal és kontrollvaltozokkal valo
kapcsolatat vizsgalo kevert modellbdl. Az adatok a fiokanevelési idészakbol szarmaznak és

mindkét ivar adatait tartalmazzak. N = 96

Répde negyedei kozotti atlépések szama Binaris leszallasi latencia

Magyarazé B (SE) t LRTy* P B (SE) z P
valtozok

diszperzios 0,021 0,287 0,082 0,775 1,355 2,186 0,029
tavolsag (0,072) (0,620)
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ivar -0,149 -1,742 2,959 0,085 0,219 0,413 0,680
(0,086) (0,530)

fiockaszam 0,030 1,500 2,196 0,138 0,151 1,163 0,245
(0,020) (0,130)

kor -0,018 -0,221 0,049 0,825 0,320 0,606 0,545
(0,082) (0,528)

standardizalt -0,005 -0,747 0,557 0,456  -0,050 -1,119 0,263

tomeg (0,007) (0,044)

datum -0,005 -0,568 0,322 0,571 0,018 0,324 0,746
(0,009) (0,056)

Random Variancia Variancia

faktorok

egyed 0 <0,001

fészek 0 0,077

év 0 0,670

rezidualis 0,143

1.5 20 25 30

Log10 (diszperzids tavolsag)
1.0

00 05

[o]

T
0

I
1

Binarizalt leszallasi latencia

14. dbra: A bindris leszallasi latencia és a diszperzios tavolsag kapcsolata
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5. Diszkusszio

Eredményeim 6sszefoglaldsaként elmondhato, hogy azok a ragadozé-elkertiild
viselkedés és az egyed szamara ismeretlen, standard kornyezetben mért viselkedések
menekiilési képesség, mind a ropdében mért viselkedések magas repetabilitast mutattak napon
beliil, ugyanakkor ez hosszabb idétartamot vizsgalva lecsokkent. Ez igazolja, hogy ezek a
jellegek legalabb rovidtavon egyed-specifikusak. Fiatal, tapasztalatlan egyedek esetében a
jobb menekiil6 képességiiek kozelebb engedték magukhoz a kozelitd potencialis ragadozot,
ami befolyasolhatja a terepen mért ragadozo-elkeriil6 viselkedés értelmezését. Ezenkiviil a
FID nétt a korral, a viselkedést valdsziniileg a megszerzett tapasztalatok befolyasoljak. A
mért viselkedési jellegek kozotti kapcsolatokat a tesztek koriilményei hataroztak meg,
pszeudo-szindromat 1étrehozva. A FID pozitiv kapcsolatban all a taléléssel, viszont a jelen
szaporodasi befektetéssel csak gyenge 0sszefliggést tudtam kimutatni. A FID és a ropdében
mért viselkedések koziil az elsd fara leszallas latenciaja is kapcsolatban allt a diszperzioval,
ami arra utal, hogy populacionkban ezek a viselkedési bélyegek a diszperzids szindroma
komponensei lehetnek, illetve az utobbi eredmény azt is megerdsiti, hogy a mesterséges
kornyezetben mért viselkedéseknek van bioldgiai jelentdsége. Tehat 0sszességében
eredményeim arra engednek kovetkeztetni, hogy a vizsgalt populdcidban tobb szinten is jelen
van a konzisztencia, azonban fontos felmérni a konzisztens viselkedési jellegekben
feltételezhetGen pszeudo-konzisztenciat generalo kiilsé és belso tényezdket. Tovabba, ezek a
viselkedési jellegek kapcsolatban allhatnak a diszperzion és a fitneszen keresztiil a

populaciodinamikaval és igy akar a mikroevolucios folyamatokra is befolyast gyakorolhatnak.

Mivel a vizsgalatom korrelativ volt, nem vonhatok le egyértelmii kovetkeztetést a

cyey

torekedtem tobb lehetséges magyardzo mechanizmus leirasara.

5.1. A viselkedési valtozok repetabilitasa és a varianciajukat befolyasolo tényezok
Eredményeim alapjan, a megfogasi id6 repetabilitasa nullahoz kozeli volt évek kozott
és a szaporodasi iddszak kiilonbozd szakaszai kozott, azonban mas viselkedési jellegekhez
hasonlé mértékben repetabilis volt napon beliil (Bell et al. 2009). A megfogasi id6 jelentds
napon beliili repetabilitasa azt sugallja, hogy, bar rovid id6kereten beliil, de 1éteznek egyedi
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stratégiak a menekiilésben, melyek az egyed allapotdhoz kothetdk. Més fajokban (pl. a
zebrapintyben, Taeniopygia guttata) a sorrend, amelyben egy kutaté megfogta a madarakat
repetabilis volt 6t héten beliil (R = 0,39), de ezt a vizsgalatot fogsagban tartott madarakon
végezték (Birkhead et al. 1998). Mindenesetre a jelleg nullahoz kozeli repetabilitasa hosszabb
1d6szakok kozott €s a kapcsolata a testtomegben bekovetkezo valtozasokkal azt mutatja, hogy

a megfogasi 1d6 a vizsgalt populacidban meglehetdsen labilis jelleg.

A ropdében mért viselkedéseknek is magasabb volt a repetabilitasa kisebb iddskalan,
ahogy azt tobb mas kutatasban is kimutattak mar (Dingemanse et al. 2012b; Michelangeli et
al. 2016; Riyahi et al. 2017). Az udvarlas alatt mért ropde negyedei kozotti atlépések
szamanak ugyan magas Volt az évek kozotti repetabilitasa, de a nagyon széles konfidencia
intervallum miatt ezt az eredményt fenntartasokkal kell kezelni. Az altalanos viselkedés nem

volt repetébilis, valdszintileg a panikos ¢€s lefagyd viselkedésii madarak alacsony szama miatt.

fgy altalanossagban eredményeim alatamasztjak azokat a korabbi eredményeket,
melyek szerint a viselkedéshez hasonlo plasztikus jellegek repetabilitasa csokken a mérések
kozotti idéintervallum novekedésével (Bell et al. 2009; Wexler et al. 2016; Arvidsson et al.
2017; Zsebok et al. 2017). Néhany kutatas egyes viselkedési jellegek (példaul idegen
kornyezetben mért ugrasok és repiilések szama, idegen targy jelenlétében mért evési latencia)
esetében évek kozott is magas repetabilitast talalt (Exposito-Granados et al. 2016; Krause et
al. 2017; Thys et al. 2017). Azonban a vizsgalt populacioban rendszeresen alacsony
repetabilitdst mutattunk ki koltési szezonok kozott szamos viselkedési jellegben, tobbek
kozott a menekiilést kivalto tavolsagban, az agresszioban, az idegen targy elkeriilésben €s az
ének repertoarméretében (Garamszegi et al. 2015a; Jablonszky et al. 2017; Zsebok et al.
2017). A nagyobb idéskalan jellemzden alacsony repetabilitas arra utal, hogy bar a madarak
tobbé-kevésbé konzisztens taktikat alkalmaznak menekiiléskor vagy ismeretlen kdrnyezetben,
az megis tartalmaz bizonyos mértékii plaszticitast lehetéveé téve az egyedek szamara, hogy a
viselkedésiiket a hosszabb idGszakok alatti kdrnyezeti és egyeden beliili valtozasokhoz
igazitsak. Eredményeim felhivjak a figyelmet arra, hogy a konzisztens viselkedési jellegek
vizsgalatakor tobb idéablakot érdemes figyelembe venni a viselkedés konzisztencidjanak

megbizhato megallapitasahoz.

A vizsgalt jellegek a konzisztencia mellett kiilonboz0 kiilsé és belsd tényezdoktdl fiiggd
plaszticitast is mutattak, példaul az egyedeket nehezebb volt megfogni az udvarlési, mint a

fiokanevelési szakaszban. Eredményeim arra engednek kovetkeztetni, hogy a szakaszok kozti
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valtozas kapcsolatban allhat a kondicio valtozasaval, mivel az szintén csokkent a szakaszok
kozott, és kimutattam, hogy az egyeden beliili csokkenés a megfogasi idoben parhuzamosan
fordult el§ a testtomegben torténd egyeden beliili valtozassal. A fiokanevelési iddszakban a
lecsokkent testtomeg a fiokak intenziv etetéséhez sziikséges magasabb terhelésnek lehet a
kovetkezménye. Az alacsonyabb tomeg rosszabb kondiciot jelolhet, ami rosszabb
teljesitményhez vezet, de adaptiv is lehet a nagy terhelés idészakaban, mivel csokkenti a
repiilés koltségét (Norberg 1981; Hillstrom 1995; Schmidt-Wellenburg et al. 2007).
Valodszinii, hogy az alacsonyabb tomeg leromlott fiziologiai vagy oxidativ allapotot jelol,
vagy a jobb kondicidban 1év6 madarak tovabb el tudjak viselni a ragadozo eldli hatékony
menekiilés metabolikus koltségeit jobb mandverezési képességiik vagy kitartasuk miatt
(Schwilch et al. 1996). Masik lehetséges magyarazat, hogy az egyedek edzettsége, mely a
koltdteriiletre valdo megérkezés utan lehet a legmagasabb, okozza a menekiilési képességbeli
valtozasokat. Az edzettséget nem tudtam mérni, igy ennek a magyarazatnak az igazolasa
tovabbi vizsgalatokat kivan. Fennallhat a tapasztalat potencialisan zavaro6 hatasa (Ydenberg
and Dill 1986; Walker et al. 2006), mivel a madarak mar megtapasztaltak az ember altali
megfogast a fiokanevelési id6szakra, és megtanultak, hogy nem tarsul hozza komoly
kockazat. Azonban nem valdszinii, hogy a madarak mar egy alkalom utan hozzaszoktak a
megfogashoz. Tovabba nem volt kiillonbség az els6 ¢s masodik évi mérés kozott az egyedek
megfogasi idejének tekintetében, és a méréssel valo tapasztalat sem magyarazott szignifikans

mennyiségll varianciat a megfogasi iddben.

A ropdében mért viselkedési jellegeket tekintve a ropde negyedei kozotti atlépések
szama alacsonyabb volt a fiokanevelési id6szakban, mint udvarlas alatt, mig nem volt hasonlé
kapcsolat a leszallasi latencia és az iddszakok kozott. Habar talaltam egy tendenciat, miszerint
a madarak késobb szalltak le a fiokanevelési idészakban a datum novekedésével. Az elébbi
eredmény lehetséges magyarazata, hogy a fiokak etetése miatti megnovekedett
munkamennyiség hatdsara romlik a kondicio és igy a madarak altalanos aktivitéasa is csokken,
csaktigy, mint a menekiilési képességiik. Azonban az 1j kornyezetben mutatott viselkedés
hasonldé mérészamaival kapcsolatban mas kutatasok azt talaltdk, hogy az agak kozotti
replilések és az 4gakon valo ugrasok szama alacsonyabb a koltési szezon elején mint a végén
széncinegékben (Dingemanse et al. 2002) vagy a meglatogatott targyak ¢€s a repiilések szama

hasonl6 két tavaszi mérés kozott seregélyekben (Sturnus vulgaris) (Thys et al. 2017).

crer
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(pl:. vonulo vagy allando, eltérd taplalkozasi szokasok) keresendd, és az is fontos tényez6

lehet, hogy a seregélyek a vizsgalat soran fogsagban voltak tartva.

A korabban mar repetabilis viselkedési jellegként leirt FID (Garamszegi et al. 2015a)
¢s a kor kozott szignifikans pozitiv kapcsolat volt, az egyéves madaraknak kisebb volt a FID-
je, mint az idésebbeknek. Az eddigi vizsgalatokban kiilonb6z6é mértéki €s iranyu kapcsolatot
talaltak a ragadozo-elkeriil6 viselkedés és a kor kozott. Tiicskokben (Gryllus campestris,
Teleogryllus oceanicus) a merészség korral nd (Fisher et al. 2015; Moschilla et al. 2018), mig
két, vandor albatroszokkal (Diomedea exulans), illetve allszijas pingvinekkel (Pygoscelis
antarctica) végzett kutatasban Kisebb mértékii ragadozo-elkeriil6 viselkedést talaltak a
juvenilisekben (Martin et al. 2006; Patrick et al. 2013). A mi 6rvos 1égykapo populacionkban
a territorialis agresszio soran mutatott tamadasi latencia is rovidebb az egyévesekben, ami
szintén lehet a rizikovallalo viselkedés egy formaja (Garamszegi et al. 2006). A tapasztalat
szerepet jatszhat ebben a jelenségben, mivel sok taxonban ismert, hogy megvaltoztatja a
viselkedést (Bell and Stamps 2004; DiRienzo et al. 2012; Zimmer et al. 2013). Azonban az
adataim kozott nem volt kiilonbség a FID mérésével kapcsolatos procedirakban mar részt vett
¢s a még tapasztalatlan adult madarak kozott. A tapasztalat és a ragadozod-elkertil6 viselkedés
kapcsolatat részletesebben vizsgalo kutatds ugyanebben a populdcidban azt mutatta ki, hogy
sem a korabbi fészekpredacio, sem az emberi megfogas nem befolyasolta a FID-et (Krenhardt
et al. 2016). Egy masik lehetséges magyarazat, hogy a kor kategériak kiilonboz6 rezidualis
szaporodasi értéke befolyasolja a ragadozo-elkeriil6 viselkedést, vagyis az a korcsoport,
amelynek még tobb lehetdsége van a szaporodasra, kevesebb rizikot fog vallalni (Wolf et al.
2007). Tiicskoknél azt talaltak, hogy a fiatalabb egyedek, amelyek a jovében még tobb
alkalommal tudnak szaporodni, ténylegesen 6vatosabb viselkedést mutattak (Moschilla et al.
2018). De mivel mi forditott mintazatot talaltunk, ez a magyarazat a mi populacionkra akkor
lehetne érvényes, ha az egyéves madaraknak kisebb lenne a tal¢lési esélye, mint az
idésebbeknek, de erre nincs bizonyiték (Gustafsson and Pért 1990). Azonban lehetséges, hogy
az egyéves, tapasztalatlan egyedek kevésbé keriilhetik el a ragadozokat és/vagy
agresszivabbnak kell lenniiik ahhoz, hogy megszerezzék és megtartsak a forrasokat, mint a
tapasztaltabb, id6sebb madaraknak (Szasz et al., elfogadott kézirat). Mindenesetre a kor
jelentds befolyasold tényezo lehet a ragadozo-elkeriild viselkedés tekintetében, amelyet

figyelembe kell venni a késébbi vizsgalatokban.

Egy masik tényezd, mely az eredményeim alapjan befolyasolhatta a ragadozo-elkertiild

viselkedést, a menekiilési képesség. Bar nem taldltam szignifikans 6sszefliggést a ragadozo-

66



elkeriil viselkedés €s a megfogasi id6 kozott a teljes adatbazisban, az egyéves madarak
kozott a potencialis ragadozot magukhoz kozelebb engedd egyedek voltak azok, akiket
nehezebb volt a ropdében megfogni. Ez az eredmény utalhat arra, hogy a jobb menekiilési
képességli egyedek nem menekiilnek el, amig a veszély nincs igazan kozel, valdszintileg mert
tisztaban vannak képességeikkel, amelyek tovabb teszik lehetévé szamukra a menekiilés
koltségének elkeriilését, mint gyengébb képességii fajtarsaiknak (Lima and Dill 1990; Witter
et al. 1994; Nebel and Ydenberg 2005). Azonban az altalanosan gyenge kapcsolat a FID és a
megfogasi id6 ko6zott az adataimban Ovatos interpretaciot enged csak meg és tovabbi
vizsgalatok sziikségességére hivja fel a figyelmet, melyekben tobb egyed szerepel és mas

lehetséges zavaro valtozokat is figyelembe vesznek.

A korabban emlitett kapcsolat a FID és a kor kozott segithet megérteni a korspecifikus
kapcsolatot a FID és a menekiilési képesség kozott. Fontos vonzata a korspecifikus ragadozo-
elkeriil6 viselkedésnek az, hogy ennek lecsokkend mértéke az iddsebb madarakban a FID és a
menekiilési képesség kozti kapcsolat megszlinéséhez vezethet. Valosziniileg az adult
madaraknak olyan hosszu a FID-je, hogy a menekiilési képességnek mar nincs szerepe a
jelleg variancidjanak ilyen magas tartomanyaban. Tehat biztonsagosan el tudnak menekiilni
ugy is, hogy nem hasznaljak ki a teljes menekiilési potencialjukat, mivel a ragadozo ilyenkor
még messze van. Azonban a menekiilési képesség fontos lesz az egyéves madarakban, akik

szisztematikusan kozelebb engedik magukhoz a ragadozot.

Nem taldltam szignifikdns kapcsolatot a menekiilési képesség €s a fiokaneveléskor 1égi
ragadoz6 modellre adott valasszal mért ragadozo-elkeriild viselkedés kozott, ami
megmagyarazhato lehet a kiilonb6z6 tipusu predatorral (Ellis-Felege et al. 2013) és az eltér6
kontextussal. A madarak valdsziniileg mas stratégiat alkalmaznak foldi, négylabu ragadozo
eléli menekiiléskor, ami eldl feltételezhetden konnyen elrepiilhetnek, mint ragadoz6 madarral
szemben. llletve az is fontos szempont lehet, hogy az adott ragadoz6 a fiokakra vagy a feln6tt
madarakra jelent-e nagyobb veszélyt (Colombelli-Négrel et al. 2010). Azonban a limitalt
mintaelemszam miatt ez a mintazat is tovabbi vizsgalatra szorul. Az alacsony mintaelemszam
mellett az is lehetett az oka az dsszefiiggés hianyanak, hogy a sziilok viselkedését nagyban
befolyasolta a parjuk viselkedése és a fészekalj mindsége. Ezért ebben az idészakban a
sziilOpar két tagjat egymastol fiiggetleniil érdemes vizsgalni, amit példaul a ropdében mért
viselkedési valtozokkal lehetne elérni, bar ebben az esetben sem lehet teljesen kizarni a k6zos

kornyezet hatésat.
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5.2. Viselkedési szindromak

A madarak territoriuman, illetve a ropdében mért viselkedési valtozok a mérés
kontextusanak megfelelden valtak szét két csoportra. Ez alapjan, ugy tiinik, hogy a
viselkedések pszeudo-szindromakat alkotnak egymassal, melyek a mérési koriilmények
hasonlosaga miatt alakulnak ki (Avilés et al. 2014). Tehat, példaul az agresszi6 és a FID nem
azért allnak kapcsolatban egymassal, mert az alapvetden agresszivabb madarak kevésbé
kertilik el a ragadozokat, hanem mert a madar hasonloképpen fektetett be ezekbe a
viselkedésekbe adott territoriumon, adott idépontban. Vagyis a viselkedések, és foként a
viselkedések kozotti kapesolatok interpretacidjakor fontos figyelembe venniink a pontos
kontextust, amelyben a viselkedéseket mérték, illetve lehetdség szerint kontrollalni ezekre a
hatasokra (Nakagawa and Schielzeth 2010; Carter et al. 2013). Azonban a ropde negyedei
kozotti atlépések szdma és az dgra iilések relativ szama kozotti pozitiv korrelacié kivételével a
szignifikans korrelaciok nagysaga is csak 0,21-0,35 kozott volt, tehat indokolt volt ezeknek a

valtozoknak a tovabbi 6nallo elemzése.

5.3. AFID és az életmenet jellemzok kozotti szindroma

A kovetkezd évben visszatérd madaraknak tobb gylriizott utddjuk volt, és a ragadozot
kevésbé elkertil6 egyedeknek kevesebb esélye volt a tulélésre. Azonban csak gyenge negativ
kapcsolatot talaltam a ragadozod-elkeriild viselkedés és a gytirtizott fiokak szama kozott. Ezek
a kapcsolatok nem valtoztak meg szdmottevéen akkor sem, amikor kontrollaltam a
testméretre és a kondiciora, ami valds szindromara és nem pszeudo-szindromara utal. Ezek az
eredmények csak részben timogatjak a POLS hipotézis altalanos predikcidit. Egyrészrél, a
ragadozé-elkeriil6 viselkedés és a kovetkez6 évi tulélés kozotti pozitiv kapcesolatra vonatkozo
eredmény a fent emlitett hipotézis mellett szo6l. Masrészrdl a tény, hogy a kdvetkezd évi
tulélés és a jelen szaporodasi befektetés pozitiv kapcsolatban alltak egymassal, ellentmond a
trade-off-okon alapuld POLS hipotézis predikcidinak. A modell, amely azt a szcenariét irta le,
hogy egyetlen latens jelleg felelés a harom vizsgalt valtozo kapcsolataért, a két
legtdmogatottabb modell k6z6tt volt, azonban a rendelkezésre allo adatokkal nem tudtam

meggy6zden elfogadni vagy elutasitani ezt a lehetdséget.

Nem taldltam trade-off jelenlétére utald bizonyitékot, ami a POLS struktarat generalod

altalanosan elfogadott kulcsmechanizmus (Réale et al. 2007), mivel a kovetkez6 évi tulélés
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gyenge pozitiv kapcsolatban allt a jelen szaporodasi befektetéssel a kutatasomban. Ennek a
kapcsolatnak az er0ssége hasonld a populacionkban az egy évre es6 atlagos rekruta szam és a
szaporodasi élethossz kozotti korrelaciohoz (rsp = 0,142; Herényi et al. 2012). Lehetséges
magyarazat erre a mintdzatra, hogy az egyed mindsége, vagy az egyed altal megszerzett
forrasok mennyisége elfedi az életmenet trade-off-ot (van Noordwijk and de Jong 1986).
Ezenkiviil, eredményeim &sszhangban allhatnak a ,,having it all” hipotézissel (Johnston et al.
2006), és az ,,eziistkanal” hatassal, melyek szerint a jo koriillmények kozott nevelkedd
egyedek nagyobb sikert érhetnek el késobbi életiik soran (Grafen 1988; Briga et al. 2017; Han
and Dingemanse 2017). Tovabba, ko1t6z6 és territorialis allatokban a hamarabb érkez6
egyedek jobb territériumokat foglalhatnak el, és igy egyszerre érhetnek el magasabb
szaporodasi sikert és lehet nagyobb esélyiik a tulélésre, illetve feltehetden tobbet is fektetnek
be a territoriumvédelembe (Lundberg et al. 1981; Wiggins et al. 1994; Kokko 1999; Scales et
al. 2013). Azonban ebben az esetben az utdobbi magyarazat valoszintitlen, mivel kontrollaltam
az érkezési datum hatasara, és ennek a valtozonak csak kis hatasa volt a valaszvaltozora
(Jablonszky et al. 2018). Ezenkiviil a talélési valosziniiség, illetve a diszperzid vagy a
permanens emigraci6 hatdsa nem kiilonithetd el teljesen a talélés kozelitésére hasznalt
becslésemnél (visszafogasi valdsziniiség a kdvetkezd évben). Az ¢l6helyvalasztas példaul
korrelal az el6z6 évi szaporodasi sikerrel (Part and Gustafsson 1989; Doligez et al. 1999).
Ennek megfeleléen, a differencialis diszperzio is lehet az oka a megfigyelt pozitiv
kapcsolatnak a kovetkez6 évi tulélés és a jelen szaporodasi befektetés kozott, mivel azok a
madarak jottek vissza a kovetkezd évben, amelyeknek sikeres volt a szaporodasa az el6z6
évben. Azonban a mi populacionkban az emigracid valoszintileg kicsi, mivel a telepek kozti
mozgas ritka, és a diszperzids tavolsagok kicsik (Part 1990; Konczey et al. 1992; Garamszegi
et al. 2004a).

A trade-off altal megalapozott altalanos POLS hianya (nem talaltam kapcsolatot az
Osszes vizsgalt valtozo kozott) a vizsgalt populacioban hasonld més kutatdsok eredményeihez
(Kluen et al. 2014; Royauté et al. 2015; Zavorka et al. 2015). Ezekben a munkakban arra a
tényezOk heterogenitasa miatt nem talaltak a jellegek kozti kapcsolatokat medialdé POLS-t
(Zavorka et al. 2015; Jager et al. 2017; Royauté et al. 2018). Ez lehet a helyzet az én
kutatdsomban is (Torok et al. 2004; Hegyi et al. 2013). Ezt a forgatokonyvet az elemzések
masodik 1épésével szerettem volna modellezni, amelyben kontrollaltam a kondiciora.

Azonban lehetséges, hogy a kdrnyezet altal okozott heterogenitas egy része nem érhetd tetten
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sem a kondicioban, sem a tobbi kontrollvaltozémban, igy nem kontrollaltam rajuk a
statisztikai modellekben. Ennélfogva nem zarhatom ki azt az eshetdséget, hogy a szindréma
csak bizonyos kornyezeti koriilmények kozott jelenik meg (Bell 2005; Dingemanse et al.
2007), vagyis pszeudo-szindroma, de nem tudtam ezt a lehet6séget tovabb vizsgalni a
rendelkezésre allo adatokkal. Meg kell emlitenem azt is, hogy az eredményiil kapott
hatasnagysagok viszonylag alacsonyak, igy a nagy mintaelemszadm és a majdnem 10 éves
terepmunka ellenére csak dvatosan interpretalhatoak. Tovabba, hogy ha meg tudtuk volna
fogni az 6sszes madarat, a legfélénkebbeket is, a korrelaciok erdsebbek lehettek volna.
Eredményeim mindazonaltal azt sugalljak, hogy legalabb egy alternativ ok-okozati
mechanizmus (és nem sziikségszeriien a jelen és jOvO szaporodasi érték kozti trade-off)
egyforman valdszinii, hogy kozvetitd szerepet jatszik a mért jellegek kozti kapcsolatokban.
Ennek ellenére nem tudom elutasitani sem a POLS hipotézist, mivel a trade-off-on kiviil mas
mechanizmusok, példaul a korrelalt szelekcio és a gén pleiotropia is 1étrehozhatnak
fenotipusos jellegek kozott olyan kapcsolatokat, melyek megfelelnek a POLS hipotézis
kritériumainak (Sinervo and Svensson 2002; Sih et al. 2004b). Nem zarhatjuk ki azt a
lehetdséget sem, hogy mas viselkedési jellegek vesznek részt a POLS-ban, vagy hogy nem
vizsgalt életmenet jellemzOk (pl:. kdvetkezd évi utddszam) feleldsek a jelen és jovobeli
szaporodasi érték kozti trade-off-ért a populacionkban, és ezeket a trade-off-okat nem sikertilt

azonositani a kutatdsom soran.

Gyenge pozitiv kapcsolatot talaltam a FID ¢és a kdvetkez6 évi talélés kozott az
adataimban, ami azt jelzi, hogy a ragadozot inkabb elkeriil6 madarak (a magasabb FID-del
rendelkezdk) nagyobb valdszinliséggel térnek vissza a kovetkezd évben, mint a ragadozot
kozelebb enged6 egyedek. Ez azért is érdekes, mert a talélési valosziniiség, melynek egy
évben egy értéke van, magasabb hierarchikus szervezddési szintet képvisel, mint a tobbszor
kifejez6dé FID, melynek raadasul viszonylag alacsony az éven beliili repetabilitasa
(Garamszegi et al. 2015a). Eredményeim alapjan ugy tiinik, hogy az dvatosabb madarak
tobbet fektetnek a talélésbe, vagy a magasabb jovdbeli kilatasokkal rendelkezd madarak
Ovatosabbak. Ez a mintazat megegyezik egy korabbi metaanalizis eredményével, amely azt
mutatta ki, hogy a himek ragadozo-elkertiil6 viselkedése kapcsolatban allhat a magasabb
taléléssel (r = 0,11; Smith and Blumstein 2008). A ragadozo-elkeriil6 viselkedés nem csak a
jelen és jovobeli szaporodasi érték kozti trade-off miatt allhat pozitiv kapcsolatban a
kovetkezd évi tuléléssel, hanem mas trade-off, példaul a novekedés €s a mortalitas kozotti

(Stamps 2007), altal vezérelt mechanizmuson keresztiil. Vagy kapcsolat johet koztiik 1étre
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parazita, illetve predacios kockazat altal okozott szelekcio révén is, ha a ragadozot kevésbé
elkeriil6 egyedek nagyobb valdszinliséggel esnek predacio aldozataul vagy fert6zddnek meg
parazitakkal és igy a tulélési valoszinliségiik alacsonyabb lesz (Sinervo and Svensson 2002;
Wolf et al. 2007; Meller 2008; Barber and Dingemanse 2010). Ha azonban a diszperzid
kapcsolatban all a ragadozo-elkeriilé viselkedéssel, ahogy halakban kimutattak (Cote et al.
2013) és ahogy nagyobb skalan torténd diszperzio esetén én is igazoltam, eredményeim
torzitottak lehetnek, ha a ragadozokat kevésbé elkeriil6 egyedek messzebb vandorolnak el és

nem tudjuk lemérni 6ket.

Kevés bizonyitékot talaltam a ragadozod-elkeriild viselkedés és a jelen szaporodasi
befektetés kozotti kapcsolatra. Ennek a kapcsolatnak a nagysaga hasonlo volt a fent emlitett
metaanalizisben (r = -0,10; Smith and Blumstein 2008) és fiisti fecskékben (Hirundo rustica)
talaltakhoz (r = -0,13; Meller 2014), és kicsit alacsonyabb, mint a madarak egy filogenetikai
analizisében (Meller and Garamszegi 2012). Szakirodalmi adatok alapjan a szaporodasi siker
altalaban csokken a ragadozod-elkeriild viselkedéssel (lasd még: Colléter and Brown 2011;
Patterson and Schulte-Hostedde 2011), de néha a kdzepes szintli ragadozo-elkeriil6 viselkedés
vezet a legmagasabb sikerhez (de Jong et al. 2013), mig mas kutatasokban nem talaltak ilyen
kapcsolatokat (Cote et al. 2008; Brent et al. 2014). Val6szinii, hogy a vizsgalt fajban féleg a
t0jo tulajdonsagai (pl:. kor és kondicio a tojasrakds megkezdésének idején és fészekaljméreten
keresztiil, (Lundberg and Alatalo 1992) vagy a viselkedési tipus (Dingemanse et al. 2004))
hatarozzak meg a fiokédk szamat. Vagy, mivel kolcsonos parvalasztasuk és kétsziilos
gondozasi rendszeriik van, a par kombinalt viselkedési fenotipusa (ami valdszinlileg
utddok szamat, amelyben a him viselkedésének kicsi és valdszinilileg detektalhatatlan szerepe

van.

Kutatasomban tehat konzisztenciat talaltam a viselkedés és az életmenet kozotti
szinten, pontosabban a ragadozo-elkeriil6 viselkedés, a kovetkez6 évi tulélés és a jelen
szaporodasi befektetés kozott. Ezek az 0sszefiiggések, illetve korabbi kutatdsok eredményei
felhivjak a figyelmet a ragadozo-elkeriild viselkedés és az életmenet kdzotti kapcsolat
jelentdségére (Réale et al. 2010; Moller and Garamszegi 2012). Ez a kapcsolat tobbek kozott
ugy alakulhat ki, hogy a ragadozot jobban elkeriil6 egyedekre direkt szelekcid hat a
mortalitdson vagy a fekunditason keresztiil, vagy mas kornyezetben telepedhetnek meg, mint
kevésbé ovatos tarsaik, és az ehhez az eltérd kdrnyezethez tartozé eltérd szelekcids nyomas

hat rajuk (Wolf and Weissing 2012; Dubois and Giraldeau 2014). Ezeknek a kapcsolatoknak
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jelentds hatasa lehet a populacié evolvalodo képességére is (Wolf and Weissing 2012). A
jelen 1évo variancia eldsegiti a gyors adaptaciot a kornyezeti valtozasokhoz, és igy az
evolucid sebességét megnovelheti (Barrett and Schluter 2008). Azonban a konzisztens
jellegek kozti korrelaciok gatolhatjak az evoluciot és megakadalyozhatjak az adott

kornyezetben lehetséges legmagasabb fitnesz elérését (Sih et al. 2004b).

A testtomeget és a testhosszt is tartalmazo SEM eredménye nagyon hasonld volt az
ezek hatasara nem kontrollalé modellhez, ami arra utal, hogy nem kondicio altal generalt
pszeudo-szindromaval allunk szemben. Azonban, ha a ,,having it all”, eziistkanal vagy az
allapotfiiggd biztonsag hipotézisek igazak az adataimra (amit jelez a pozitiv kapcsolat a
kovetkez6 évi talélés és a szaporodasi befektetés kozott), akkor lehetséges, hogy a testméret
¢s a kondici6 helyett mas faktorok befolyasoljak az egyedi mindség aspektusait vagy az egyed
altal megszerzett forrasok mennyiségét, amelyek elfedik a trade-off-ot az életmenet valtozok
kozott. Példaul, a megszerzett forrasok mennyisége a territorium mindségéhez, a
tapasztalathoz, vagy az egyed kognitiv képességeihez (Cole et al. 2012; Sih and Del Giudice
2012) kotédhet, amellett, hogy a fidkakori kornyezet és a sziilok befektetése is meghatarozo
lehet. Lehetséges, hogy egy jo territoriummal rendelkez6 him megengedheti maganak, hogy
tobb utodot neveljen fel, és még igy is nagyobb lesz a talélési valdsziniisége. Az allapotfiiggd
biztonsag hipotézisnek megfelelden (Luttbeg and Sih 2010) azt varhatnank, hogy a jobb
mindségli (magasabb tulélési valdszinliségii és tobb utdddal rendelkezd) madarak kevésbé
keriilik el a ragadozot, aminek bizonyitékait meg is talaltak mas rendszerekben (Godin and
Davis 1995; Réale et al. 2009), de ami ellentétes az eredményeimmel. Azonban az is
lehetséges, hogy a megszerzett készletek kozti kiilonbség okozta hatas csak az életmenet
jellegek kozotti kapesolatban manifesztalodik, de nem befolyasolja a ragadozo-elkertild
viselkedéssel vald kapcsolatot. Tehat, a j6 mindségii egyedeknek nem sziikséges a ragadozo
jelenlétében tovabb folytatni az aktualis tevékenységét ahhoz, hogy megszerezzék ¢és
megtartsak a forrasokat, és mégis tobb utodot nevelhetnek fel és nagyobb lesz a tlélési
valosziniiségiik. Meg kell jegyezni, hogy egy egyedi kondicio 4ltal vezérelt mechanizmus
megléte még nem utasitja el feltétleniil a trade-0ff-on alapul6 hipotézist. Tovabbra is
lehetséges magyardzat marad, hogy a megszerzett készletek mennyisége zavar6 tényezo,
amely elfedi a trade-off-ot a jelen és jovobeli szaporodasi érték kozott (van Noordwijk and de
Jong 1986; Chapman and Partridge 1996; Marden et al. 2003).

A vizsgalt valtozok kozotti kapesolatokat évek kozott tanulményozva megallapitottam,

hogy ezek az Osszefiiggések kis éves variabilitdst mutatnak, de alacsonyak. A legerdsebb
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Osszefliggés a talélés és a jelen szaporodasi befektetés kozotti pozitiv kapesolat volt, de ez
sem érte el a szignifikans szintet. A ragadozo-elkertiild viselkedés kapcsolata a tiléléssel,
illetve a szaporodasi befektetéssel ennél is alacsonyabb volt, de csak az utobbiban talaltam
37%-o0s heterogenitast, azonban ez sem volt szignifikdnsan elkiilonithetd a 0-t6l. Ugyan a
FID, a tulélés és a szaporodasi befektetés kozotti kapcsolatok nem mutattak évek kozotti
heterogenitast, ez a kis mintaelemszam kovetkezménye is lehet, igy érdekes lenne
megvizsgalni, hogy milyen kornyezeti tényezok befolyasoljak a viselkedést és az életmenet
jellemzoket, és az ezek kozotti kapesolatokat (Dingemanse et al. 2004; Zavorka et al. 2015).
Hossztava vonulé madarként az 6rvos 1égykapd még inkabb érzékeny a kornyezeti
hatasokra, melyekkel koltoteriiletén a szaporodasi szezon soran talalkozik, mivel kevesebb
ideje van a szaporodasra. A kornyezeti tényezOk valtozasainak hatasaival kapcsolatban
jelenleg is folyik a kutatas a kutatdcsoportunkban. Az egyik ilyen lehetséges tényezo a
predacios nyomas, mely nagyon megemelkedett 2009-ben, de szerencsére mérséklodott az
utobbi években. A FID és a kdvetkezo évi tulélés kozotti kapcsolat erdssége korrelalt az el6z6
évben predalt fészkek szazalékaval (rsp = 0,766), ami arra utal, hogy a predacids nyomas
valdban befolyéasolhatja a ragadozé-elkeriild viselkedés és az életmenet kapcsolatat a
populacionkban. Az altalanosan alacsony heterogenitas azonban arra utal, hogy minden évben

egy koz0s hatas all a kapcsolatok hatterében, aldtdmasztva a POLS hipotézist.

Fenti eredményeim alapjan a vizsgalt 6rvos 1égykapo populacidban konzisztens
szindroma van a ragadozo elkeriilés és az életmenet kozott. Ezt tamasztja ala, hogy nem
talaltam sem kondiciofliggést, sem szignifikans mértékli évek kozotti heterogenitast a
szindromat alkoto korrelaciokban, amelyek pszeudo-szindromara utaltak volna. Azonban a
fentebb felsorolt szamos mechanizmus k6zott, melyek az egyes valtozok kozotti
Osszefiiggéseket okozhattak, tobb olyan is szerepel, mely a kdrnyezet vagy az egyedi kondicid
egyedek kozotti kiilonbségén alapul, tehat nem zéarhat6 ki a pszeudo-konzisztencia jelenléte

sem.

5.4. A konzisztens viselkedések és a diszperzié kozotti szindréma

A FID ¢és a ropdében mért leszallasi latencia esetében is Osszefiiggést mutattam ki a
diszperzioval. A diszperzids statusz és a FID kozott szignifikans kapcsolatot talaltam, a
rezidens madarak messzebbrél elkeriilték a potencialis ragadozot. Ez az eredmény egybecseng

mas vizsgalatok eredményével (Cote et al. 2011; Myles-Gonzalez et al. 2015). Tehat
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valosziniinek tiinik, hogy a potencialis ragadoz6 kozelitésekor késébb menekiilé egyedek a
diszperzi6 soran messzebbre hatolhatnak a lehetséges veszélyek ellenére, melyeket az
ismeretlen teriiletek rejthetnek. Mind a diszperzids statusz, mind a diszperzids tavolsag
kapcsolatban 4llt a binaris leszallasi latenciaval. Ugy tiint, a kutatasi teriileten gytir(izott
madarak hamarabb szallnak le valamelyik fara a répdében, mint a gylirizési adatok alapjan
immigransnak tekinthetd egyedek. Ez a mintazat arra utal, hogy a helyi madarak tobb rizikot
vallalnak ebben a kontextusban, példaul azért, mert a hamarabb leszallo madarak jobban
ragaszkodnak a populacidhoz, ahol sziilettek, mint az 6vatosabb madarak. A koltési
tavolsaggal kapcsolatos eredmények is hasonlo tendenciat mutattak: a korabban leszallo
madarak teriilethlibbek voltak, mint az 0j kdrnyezetben varhato veszélyekre érzékenyebben
reagalo egyedek. Valoszind, hogy a rezidens madarak nem azért szalltak le hamarabb, mert
mar hozzaszoktak a viselkedési teszthez, mivel a ropdében valdé méréssel kapcsolatos
tapasztalat nem befolyasolta a viselkedési bélyegeket. Ennek ellenére, a gylirizési protokollal
¢s az emberi jelenléttel valo tapasztalat befolyasolhatta a rezidens madarak viselkedését és
erre a zavard hatasra nem tudtam kontrollalni. Illetve az is lehetséges magyarazat Iehet, hogy
a ropdében késdbb leszallo madarakat nem sikeriilt korabban megfogni, €s igy az immigrans
kategoriaba keriiltek, azonban ennek ellentmond, hogy a rovidebb FID-del rendelkezd, jobban

csapdazhat6 (Garamszegi et al. 2009) egyedek voltak az immigransok.

Tehat a FID ¢és a diszperzios statusz kozotti kapcsolat épp ellentétes azzal, amit az j
kornyezetben mért viselkedés ragadozo-elkeriild viselkedésnek tartott komponensével, az elsd
fara leszallas latenciajaval kapcsolatban talaltam. A két eredményem kozti latszolagos
ellentmondas magyaréazata lehet, hogy a kiilonb6z6 kontextusban mért ragadozo-elkertiild
viselkedések valdjaban mast fejeznek ki. Ezt timasztja ala az is, hogy a két viselkedési
valtoz6 kozott nem volt 6sszefiiggés (9. abra). Tovabba zoldikékben (Carduelis chloris) sem
talaltak korrelaciot kiillonbozd, de egyarant valamilyen veszélyt kifejezé kontextusban mért
viselkedési jellegek kozott (Sepp et al. 2014). Kutatocsoportunkban jelenleg is folyik a
kutatas részben mas viselkedési valtozok bevondsaval a viselkedési szindromaval
kapcsolatban, mely azt tarta fel, hogy az egyes viselkedési bélyegek kozotti kapesolatokat a
mérés koriilményei €s nem a kutatok altal feltételezett tengelyek (pl:. rizikovallalas, agresszid)
hatarozzak meg (Marko et al. publikalatlan eredmények). Azonban meg kell emliteni, hogy a
FID csak a diszperzids statusszal allt kapcsolatban, és ezt az eredményt torzithatta a kor és a
FID kozotti kapcsolat, mert bar a modellben a korra standardizalt FID értékeket hasznaltam, a

nyers adatok kozott a diszperzios statusz €s a kor korrelacioja magas volt. Illetve azt is meg
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kell emliteni, hogy mindkét ragadozo-elkertilé viselkedésnek tekinthetd valtozo és a
diszperzios statusz kozotti Osszefiiggést befolyasolhatta a madarak tapasztalata a kutatasi

tertilettel és a kutatokkal.

Széncinegével végzett kutatasok szintén taldltak kapcsolatot a diszperzids tavolsag és
az ismeretlen kornyezetben mutatott viselkedés kézott, pontosabban az immigrans és a
nagyobb diszperzidval jellemezhetd madarak gyorsabban deritették fel az 4j kérnyezetet
(Dingemanse et al. 2003; Quinn et al. 2011) és ez a kapcsolat genetikai szinten is jelen volt
(Korsten et al. 2013). Hasonlo6 0sszefiiggést talaltak halakban és emlésokben is (Rasmussen
and Belk 2012; Cooper et al. 2017). Ezek az eredmények latszolag ellentmondanak az én
eredményeimnek, de nagy kiilonbségek vannak az egyes kutatdsok modszerei kozott, amiket
szintén figyelembe kell venni. Példaul a széncinegékkel végzett vizsgalatok a sziiletési évben
mérték a diszperzidt, és mindegyik kutatds mashogy mérte a viselkedést, mint a jelen kutatas.
Lehetséges magyarazat az eredmények kozotti mindségi kiilonbségekre, hogy a teriilethliség
elényds az orvos légykaponal mindkét ivarban, valosziniileg azért, mert a helyismeret
megkonnyiti a jo koltbteriiletek megtalalasat (Part and Gustafsson 1989; Part 1990, 1991,
1994). Bar a filopatria eldnyosnek tiinik széncinegéknél is (van Overveld et al. 2015), a fenti
érvelés érvényes marad, mivel a vonuld 6rvos 1égykapod koltési szezonjanak rovidsége
megnodvelheti a gyors és sikeres koltdhelyfoglalas nyereségét ebben a fajban. Egy masik
kiilonbség az 6rvos légykapoval és széncinegével kapott eredmények kozott, hogy az utdbbi
fajban talaltak ivarok kozti kiilonbségeket az ismeretlen kornyezetben mutatott viselkedés és a
diszperzio kozott (van Overveld et al. 2014), mig az ivarnak csak marginalis hatasa volt a
viselkedési jellegekre az én kutatdsomban és az interakci6 sem volt szignifikéans.
Mindenesetre a f6 mintazat fajok kozotti kiilonbozdsége ravilagit arra, hogy a hasonlo
tesztszituacioban mért valtozok relevanciaja fajspecifikus lehet. A fajspecifikussag az él6hely
preferencia, illetve a taplalékszerzésbeli kiillonbségek miatt johet 1étre, és eredményeként az
ugyanugy mért viselkedési jellegeknek (pl:. mozgasok szdma / aktivitas) kiilonboz6 lehet a
biologiai értelme. Példaul a széncinege (Parus major) esetében a meglatogatott fak vagy agak
szama (ugrasok és repiilések szama) (Dingemanse et al. 2002; Nicolaus et al. 2015; Riyahi et
al. 2017) relevans lehet az 01j kdrnyezetben vald viselkedés szempontjabol, mivel altalaban
agakon és agak kozott ugralva keresik a taplalékukat, viszont kisebb jelentdsége lehet példaul

az altalam vizsgalt 6rvos 1égykaponal, ami leginkabb repiild rovarokkal taplalkozik.

A standard, idegen kornyezetben mért jellegek biologiai jelentdsége

megkérddjelezhetd, mivel a kisérletes szituacid gyakran mesterséges stresszorok (korlatozott
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tér, mesterséges targyak) hatasanak teszi ki az egyedeket, amikkel valoszinlileg nem
talalkoznak a természetben. Ezért valdszinii, hogy az ilyen idegen kdrnyezetben végzett teszt
soran megfigyelhetd viselkedési mintazat a viselkedés természetes tartomanyanak hataresetét
tikrozi (Niemeld and Dingemanse 2014; McCowan et al. 2015). A standard, idegen
kornyezetben mért viselkedések bioldgiai jelentdségének megallapitdsara j6 modszer, ha
kapcsolatot tarunk fel olyan valtozokkal, melyek a tényleges, természetben mutatott
viselkedést tiikkrozik. Példaul a koltési diszperzio dkologiailag relevans és mérhetd
megnyilvanulasa annak, hogy az egyedek altalaban hogyan viselkednek 0j kornyezetben. Egy
ismeretlen kornyezet felderitésére nagyobb hajlandosagot mutatod egyedeknek tobb esélye van
a kornyezet nagyobb hanyadaval kapcsolatba keriilni, igy inkabb talalhatnak 10j, megfelel6
¢lohelyet és ennek eredményeként tavolabbra eljuthatnak a diszperzié soran, mint a hasonlo
helyzetben kevésbé aktiv egyedek (Herborn et al. 2010; van Overveld et al. 2011; Liebl and
Martin 2012; Aplin et al. 2014). Ezért az az eredményem, hogy egy standard kornyezetben
mért viselkedési bélyeg Osszefliggott egy okologiailag relevans bélyeggel kiillonbozo térbeli

skalakon, alatamasztja ennek a viselkedésnek a bioldgiai relevancidjat.

5.5. Konkluzio

Dolgozatom 6sszefoglalasaként elmondhatd, hogy vadon €16 populacidban is
kimutathat6 konzisztencia kiilonb6z6 szinteken, ugymint az egyes viselkedési valtozok
szintjén, viselkedési valtozok kozotti, illetve a viselkedés és az életmenet, valamint 6koldgiai
folyamatok kozotti szindromaban is, €s a rizikovallalas tobb szinten is potencialis belsd
hattértényez0 lehet, amely a konzisztenciat generalja. A viselkedési konzisztencia vizsgalata
soran célszerll kiilonb6zd méretli iddintervallumokat figyelembe véve ismételni a méréseket,
mivel ezek kozott eltérhet a konzisztencia mértéke. Fontos felmérni a fajspecifikus tényezdket
is, melyek befolyasolhatjak a repetabilitas becslését. Eredményeim felhivjak a figyelmet arra,
hogy a konzisztens viselkedési jellegek mérésekor figyelembe kell venni a mérés pontos
kontextusat, mely pszeudo-szindromat generalhat és nehezitheti a viselkedési jellegek kozotti
lehetséges veszélyre) adott viselkedési reakcidk a viselkedések mérésének pontos

kontextusatol fliggden mas okologiai jelentdséggel birhatnak.
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6. Koszonetnyilvanitas

Koszondom témavezetomnek a sok segitséget, tanacsot, otletet, batoritast. Koszoném a
konzisztens viselkedéssel foglalkozo csoport minden tagjanak, hogy segitettek az
adatgytijtésben, de még inkabb halaval tartozom tanacsaikért és tdmogatasukért. Koszonom az
ELTE Viselkedésokologiai csoport tagjainak a dolgozatom alapjaul szolgalo terepi adatok

gyljtésében és rendezésében nyljtott segitséget.

K06szonom a Pilisi Parkerdd Zrt-nek és a Nemzeti Kutatasi, Fejlesztési és Innovacios
Hivatal (K-75618, K-101611, K-105517, K-115970, K-129215) és a spanyol Ministry of
Economy and Competitiveness (CGL2015-70639-P) palyazatainak, hogy lehetové tették a
kutatast.

Ko6szondm csalddomnak a tdmogatast. Ikertestvéremnek a belsé cimlapon lathato rajz

elkészitését is koszondom.
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8. Fiiggelék

F1 tablazat: a szaporodasi szezon két idoszakaban a mért viselkedési valtozok a mérés

helyszinenek megjelolésével

1d6szak mérés viselkedési valtozo
helyszine
udvarlas territorium idegen targy elkertilés
agresszio
FID
ropde leszallasi latencia

atlépések szama

agra iilések szama

altalanos viselkedés

menekiilési képesség

fidkanevelés | territorium ragdoz6 modell kitétele

utani visszatérési latencia

ropde leszallési latencia

atlépések szdma

agra lilések szama

altalanos viselkedés

menekiilési képesség

F2: Az alkalmazott modellek illesztésének részletei és a diagnosztikak

A LMM-eket a korlatozott legnagyobb valdszintiség (,,restricted maximum
likelihood”) helyett a legnagyobb valdsziniiség (,,maximum likelihood) mddszerével
illesztettem (Bolker et al. 2009). A modellek eredményeinek elemzése és értelmezése elott
ellendriztem a valtozok és a modellek rezidualisainak eloszlasat hisztogrammok €s q-g plotok
vizualis vizsgalataval. Ezen kiviil, a modell eredményeinek interpretalasa el6tt lineéris
modellek esetében szintén megvizsgaltam a rezidudlisok homogenitasat €s

homoszkedaszticitasat, a modellek kiugrd pontok elleni stabilitasat és a kollinearitas jelenlétét
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variancia inflacios faktorral (,,Variance Inflation Factor”, VIF) (O'Brien 2007; Freckleton
2011). Az GLMM-ek esetében is ellendriztem a modellek kiugro értékekkel szembeni

stabilitasat €s a kollinearitas jelenlétét.

Az inverz Wishart-féle prioron (V = diag(n), nu = n, ahol V a kovariancia matrix, diag
diagonalis matrix, n a valaszvaltozok szama, nu a szabasagi fok) kiviil harom masik priorral
is lefutattam az MCMCglmm modelleket: inverz Gamma eloszlasu (V = diag(n), nu = (n-
1),002), lapos kovarianciak (,,flat covariances”, V = diag(n)* 10°, nu = n+1) és paraméter
expandalt (,,parameter expanded”, V = diag(n), nu = n+1) priorokkal. Az eredmények csak kis
mértékben valtoztak meg, amikor kiilonb6zo priorokat hasznaltam, igy a szovegben az inverz
Wishart-féle eloszlasu priorokkal kapott eredményeket mutatom be. A modelleket 510.000
iteracion keresztiil futtattam, 10.000 mintat nem vettem figyelembe a futtatas elejérol, és a
mintazasi intervallum 500 volt. gy sszesen 1000 mintat kaptam a poszterior eloszlasbol, a
mintazas kezdetének és a mintdzasi intervallumnak a megfeleld voltat pedig a kdvetkezd
diagnosztikakkal ellendriztem. Az dsszes valtozo egymast kovetd iteraciok soran kapott
értékeit és eloszlasat vizualisan ellendriztem, csakugy, mint az iteraciok kozotti
autokorrelaciot. Ezenkiviil Gelman-Rubin statisztikdkat is hasznaltam a megfeleld

konvergencia ellenérzésére (Gelman and Rubin 1992).

F3: A FID, a tulélés és a szaporodasi befektetés kozotti kapcsolatok elemzéséhez hasznalt

modellek (6. abra) részletes leirasa

0. modell: nincs kapcsolat a valtozok kozott, a vizsgalt valtozokat tekintve nincs POLS a

populacionkban.

1. modell: k6z6s faktor (a jelen és jovO szaporodasi érték kozotti trade-off miatti allokacios
mintazatot képviselve) okozza a kapcsolatot a vizsgalt valtozok kozott, a POLS hipotézisnek

megfelelden.

2. modell: az életmenet tulajdonsagok kapcsolatban allnak, valdsziniileg egy életmenet trade-

off miatt, de a ragadozo-elkeriilo viselkedés fliggetlen ettdl a tengelytol.

3. modell: a ragadozo-elkeriild viselkedés valtozasokhoz vezet a kdvetkezd évi talélésben
(p¢ldaul megnovekedett vagy lecsokkent predacios kockazat miatti korrelacids szelekcio vagy

gén pleiotropia kdvetkeztében), de nem befolyasolja a szaporodasi befektetést.
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4. modell: a ragadozod-elkeriil viselkedés befolyasolja a szaporodasi befektetést (példaul a

parvalasztason keresztiil), de nem hat a kdvetkezo évi talélésre.

5. modell: a ragadozo-elkeriild viselkedés befolyasolja a szaporodasi befektetést, ami
befolyasolja a kovetkezd évi talélést a POLS hipotézisnek megfelelden, de valdsziniileg nem

a jelen-j6vo szaporodasi érték kozotti trade-off miatt.

6. modell: a ragadozo-elkeriild viselkedés (példaul megvaltozott predacios kockazaton vagy
mas mechanizmuson keresztiil) és a szaporodasi befektetés (trade-0ff-on keresztiil) egymastol

fliggetleniil befolyasolja a kovetkezo évi tulélést.

7. modell: a ragadozd-elkeriil6 viselkedés befolyasolja a szaporodasi befektetést és a

kovetkez6 évi talélést is.
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Osszefoglalas

A viselkedés a kornyezeti tényezok fliggvényében tag hatarok kozott valtozo
plasztikus tulajdonsag, amely ugyanakkor egyedek kozott konzisztensen kiilonbozhet. A
konzisztencia tobb szinten is megjelenhet, az egyes viselkedési jellegek, tobb viselkedés, a
viselkedés és az életmenet, illetve a viselkedés €s 6kologiai folyamatok kézotti szindromak
szintjén is. Azonban a valos konzisztencia mérését torzithatja, hogy a természetben térténd
vizsgalat esetén az egyedek kozott nem véletlenszeriien kiilonbozik a mérési kornyezet, és igy
tévesen magas pszeudo-konzisztencia jelenhet meg. Kutatasom soran a ragadozo-elkeriilé
viselkedés konzisztenciajat vizsgaltam tobb szinten, elemezve a potencialisan pszeudo-
konzisztenciat generalo faktorokat is. Kutatasomat egy Pilis-Visegradi Hegységben
elhelyezked6 mesterséges odutelepen fészkeld 6rvos 1égykapd (Ficedula albicollis)
populécion végeztem. A teriileten tobb mint 10 éven keresztlil mértiik az 6rvos légykapok
ragadozod-elkeriil6 viselkedését és egyéb viselkedési bélyegeket. Emellett standard
morfologiai és tollazati bélyegeket vettiink fel a madarakrol a korukkal egyiitt, illetve a
szaporodasi sikeriiket és kovetkezo évi talélésiiket is nyomon kovettiik. A statisztikai elemzés
soran megvizsgaltam az ilyen szempontbol még le nem irt valtozok repetabilitasat, a
varianciajukat befolyasolo valtozokat (pl:. kor, kondicid), a viselkedések kozotti
korrelaciokat, illetve a ragadozo-elkeriil6 viselkedéseknek a fitnesszel, illetve a diszperzioval
alkotott lehetséges kapcsolatait. Eredményeim alapjan a menekiilési képesség és egy standard
kornyezetben mért viselkedési jellegek rovidtavon konzisztensek voltak, de a kondicio
befolyasolhatja 6ket, ahogy a ragadozo-elkertiil6 viselkedés esetében a kor is. A menekiilési
képesség fiatalabb egyedekben kapcsolatban allhat a ragadozé-elkertiild viselkedéssel, igy
befolyasolhatja az utobbi mérésének érvényességét. Kapcsolatot taldltam a ragadozoé-elkertiild
viselkedés és két fitnesz komponens kozott is, melyek évek kozott homogénnek tiintek, vagyis
valosziniileg nem pszeudo-szindromat alkotnak. A diszperzid kapcsolatban allt két ragadozo-
elkeriild viselkedést leird valtozoval is, de a két kapcsolat iranya eltérd volt. Eredményeim
felhivjak a figyelmet a konzisztens viselkedések vizsgalatakor az id6skala és a pszeudo-
konzisztenciat okoz6 tényezok feltarasdnak fontossagara, és a pontos kontextustdl, illetve a

fajspecifikus jellemzoktdl fiiggd értelmezés sziikségességeére.
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Abstract

Behaviour is a plastic trait depending on environmental conditions, but it also shows
between-individual consistency. The consistency could appear on multiple levels: in
individual behavioural traits, between behavioural traits, behaviour and life-history, as well as
between behaviour and ecological processes. However, the measurement of the real
consistency could be biased, as in the wild the measurement environment is not random
between the individuals, and thus we may measure incorrectly high pseudo-consistency in the
behaviours. During my study, | investigated the consistency of predator avoiding behaviour
on multiple levels, and also considered factors potentially generating pseudo-consistency. The
study was carried out in a nest-box population of collared flycatchers (Ficedula albicollis) in
the Pilis-Visegradi Mountains. Predator avoiding behaviour and other behavioural traits were
measured over several years in the area, as well as standard morphological and plumage traits
and age, and the birds’ reproductive output and survival to the next year were also monitored.
During the statistical analysis | investigated the repeatability of traits with unknown
repeatability in our population, the factors influencing their levels (for example age, body
condition), and the potential correlations between the behaviours, and between the predator
avoiding behaviours and fitness or dispersion. According to my results escape ability and
behaviours measured in a standard, novel environment were consistent on small time-scales,
but escape ability was influenced by body condition and predator avoiding behaviour by age.
Escape ability was connected to predator avoiding behaviour in young individuals, thus
influencing the interpretation of the latter. There was also a relationship between predator
avoiding behaviour and two fitness components that seemed to be homogeneous between
years, thus probably not representing a pseudo-syndrome. Dispersal was also related to two
behavioural traits reflecting predator avoidance, but the sign of these relationships was
different. My results highlight the importance of the timescale and factors potentially
generating pseudo-consistency when investigating behavioural consistency, and the need of

interpretation depending on the specific context and species-specific characteristics.
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