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Osszefoglalas. Egy fajon beliil az egyedek kiilonbéznek. Ez a vitathatatlan tény mar ARISZTOTELESZ
¢és DARWIN Ota ismert, és egy ideig a kutatok teljesen elégedettek voltak ezzel a felismeréssel anélkiil,
hogy barmi tovabbi magyarazatra lett volna sziikségiik. Kiilonb6zo viselkedések kozotti korrelaciokat
mar a '70-es évektdl tesztelnek (HUNTINGFORD 1976), azonban az egyedi variancian alapuld kutata-
sok, mely manapsag a viselkedésokologiai egyik kozponti kutatasi témajava nétte ki magat, csak az
utdbbi 20 évben kezdddtek el. Habar allati személyiséggel kapcsolatos vizsgalatokat nagy szamban
foleg gerinces fajon végeznek, az utdbbi években egyre tobb alacsonyabb rendii csoportokon végzett
kutatas jelent meg, ezért jelen dsszefoglaloban célom atfogd képet adni az izeltlabtiakkal végzett kuta-
tasokrol. Az izeltlabuiakon végzett ilyen kutatdsok okologiai szerepiikon és metodologiai eldnyiikon
tul is fontosak, hiszen segitségiikkel a viselkedésben megjelend egyedi kiilonbségek szélesebb minta-
zatat érthetjiik meg.

Kulcsszavak: allati személyiség, viselkedési szindroma, izeltlabuak, evolucid, élet menet jellegek,
egyedfejlédés

Személyiség és viselkedési szindroma

Szamos tanulmany jelent meg a kozelmultban, melyek szerint allatoknal is mérhetd
személyiség, illetve viselkedési szindroma (pl. GOSLING 2001, DALL et al. 2004, SIH et al.
2004, SIH & BELL 2008). Ezt a két fogalmat a szakirodalom gyakran keveri, tévesen hasz-
nalja, ezért pontos értelmezésiiket kiilondsen fontosnak tartom. HERCZEG & GARAMSZEGI
(2012) tanulmanya alapjan a kovetkezképpen definialhatok: Allati személyiségnek nevez-
ziik azokat az egyedi viselkedésbeli kiilonbségeket, melyek kontextuson és idon keresztiil is
konzisztensek, azaz stabilak. A leggyakrabban vizsgalt személyiségjellegek a batorsag, az
aktivitas, a felfedezOképesség, az agresszivitas és a szociabilitas (REALE et al. 2007), —
mely jellegeket egy adott kontextusba (azaz funkcionalis viselkedési kategoriaba, pl. taplal-
kozas, parzas, diszperzid) helyezve értelmezhetiink. Viselkedési szindroma alatt pedig leg-
alabb két személyiségjelleg kozott megjelend rangsorrenden alapuld korrelaciot értiink. Ez
a korrelacio megjelenhet egy adott viselkedési kontextuson beliil (pl. ragadozo elleni véde-
kezés, taplalkozas), vagy kiillonb6z6 kontextusok kozott (pl. taplalkozas és parvalasztas, STH
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et al. 2004). A viselkedési szindroma a viselkedésrdl szélesebb korli betekintést ad, mely
szerint a latszolag 6nallo viselkedések talan nem fiiggetleniil alakultak ki, hanem ,,csomag-
ként” (PRICE & LANGEN 1992, SIH et al. 2004). Ennek kovetkeztében a viselkedési
jellegegyiittesbdl adott viselkedésre hatd szelekcid a tobbi viselkedésre is kifejti hatdsat
(S & BELL 2008). Viselkedési szindromara jo példa a texasi tlicsoknél (Gryllus integer,
KORTET & HEDRICK 2007) talalt pozitiv korrelacié az aktivitas és az agresszid kozott, va-
lamint szintén pozitiv Osszefliggést taldltak az észak-amerikai sivatagi fiives pok
(Agelenopsis aperta) esetében a territoriumvédelem és a taplalkozd viselkedés kozott
(RIECHERT & HEDRICK 1993).

Az izeltlabuiak mint modellcsoport

Az izeltlabuakhoz tartozik az ismert él6lényfajok tobb mint kétharmada. Tanulmanyo-
zasuk soran lehetség nyilik olyan viselkedési és életmenet jellegeket vizsgalni, melyek ki-
fejezetten rajuk jellemzoek (pl. aszexualis szaporodas, metamorfozis, parazitizmus). Sokaig
ugy gondoltak, hogy a rovarok un. ,,minirobotok”, melyek pusztan egy ingerre valaszolnak
és azontul nem mutatnak egyedi kiilonbségeket a viselkedésiikben (BREMBS 2013). Mind-
ezek ellenére ma mar belathatdak az izeltlabuak egyedi viselkedésének tanulméanyozasaval
jaro eldnyok, melyek segitségével valaszt kaphatunk olyan kérdésekre, hogy miért 1éteznek
egyedi viselkedésbeli kiilonbségek egy adott fajon beliil €s mi tartja fent ezt a valtozatossa-
got (KRALJ-FISER & SCHUETT 2014). Melyek ezek a modszertani elényok? A legtobb izelt-
labuakhoz tartozé csoportot konnyt laboratdriumi koriilmények kozott tartani és tenyészte-
ni, hiszen kis helyen is elférnek (akar teljes koloniak), és mivel a legtobb fajnak rovid és
gyors az ¢letciklusa (a gerincesekhez képest) ezért lehetdségiink van az egyed teljes élettar-
tamat megvizsgalni akar tobb generacion keresztiil, valamint a legtobb fajjal etikai engedé-
lyek nélkiil is végezhetiink kisérleteket.

Proximalis és ultimalis magyarazatok

A viselkedésben megjelend egyedi kiilonbségek okait és kdvetkezményeit két szinten
vizsgalhatjuk. Egyrészt vannak proximalis mechanizmusok, mint példaul a gének, a geno-
mok, a fiziologiai és kornyezeti faktorok, melyek feleldsek lehetnek ezen kiilonbségek ki-
alakulasaért, és pontos ismeretiik fontos, hogy megértsiik a rajuk hato szelekcios eroket
(VAN OERS & SINN 2011). Az egyes személyiségjellegek 6rokolhetdségének vizsgalata so-
ran azt talaltak, hogy pokoknal (Anelosimus studiosus) az agresszid (PRUITT & RIECHERT
2009), tintahalaknal (Euprymna tasmanica) az antipredator viselkedés 6roklédik (SINN et
al. 2006), ugyanakkor a zoldborso-levéltetti (Acyrthosiphon pisum) ugyanahhoz a kléonhoz
tartozo, genetikailag azonos egyedei kockazatvallald viselkedésiikben mutattak konzisztens
egyedi kiilonbségeket (SCHUETT et al. 2011). A sokat tanulmanyozott ecetmuslican (Dro-
sophila melanogaster) az agresszid genetikai és neurobiologiai hatterét térképezték fel,
azonban azt, hogy esetiikben ez a jelleg valoban tekinthet6-e személyiségjellegnek, még
nem tesztelték (ZWARTS et al. 2012). A gének mellett a kornyezeti tényezok (pl. hdmérseék-
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let, taplalék-ellatottsag, predacios veszély) is hatassal lehetnek az egyedek személyiségének
alakulasara, kiilondsképpen a korai életszakaszban (GROOTHUIS & TRILLMICH 2011,
STAMPS & GROOTHUIS 2010). TREMMEL & MULLER (2013) levélbogaraknal (Phaedon
cochleariae) azt vizsgalta, hogy a fejlédés korai szakaszaban kapott taplalékmindség hatas-
sal van-e a bogarak batorsagara €s aktivitasara. Azok a bogarak, melyek egyedfejlodésiik
sordn rosszabb mindségli taplalékot kaptak, lassabban fejlddtek és kisebb lett a testtome-
giik, mint azoknak a rovaroknak, melyek jo mindségi taplalékot kaptak. Emellett a rosz-
szabb min6ségl taplalékkal etetett bogarak batrabban viselkedtek, ezzel novelték a sikeres
Htaplalék-felderitési képességiiket”, mig azok az egyedek melyek jo mindségl taplalékot
kaptak, aktivabbak voltak. A batorsag megvaltoztatasa igen adaptiv lehet a jovébeli szapo-
rodasi érték maximalizalasa érdekében, mig az aktivitdas mértékét valdszinlileg az
energiafelvétel hatarozza meg.

A parazitoid darazsaknal (Nasonia vitripennis) jol lehet tanulmanyozni, hogy hogyan
befolyasolja az anyai hatas az utodok személyiségét: a néstény darazsak képesek meghata-
rozni az utoddaik ivararanyat az adott kdrnyezeti tényezdknek megfelelden (SHUKER &
WEST 2004), mely ivararany az utédok terjedési viselkedésére van hatassal. Az energia-
haztartas, illetve anyagcsere szintén kulcsfontossagu tényezd lehet a személyiség és az
¢letmenet-stratégiak kozotti kapcsolatban (,.€let-ritmus szindroma (POLS)”, REALE et al.
2010). A ,,gyors é€letstilusu” egyedekre jellemz6 a gyors metabolizmus, a gyors ndvekedési
rata, a korai szaporodas és a rovid élettartam, mindemellett nagy aktivitast és kockazatval-
lalo viselkedést mutatnak (ennek ellentéte jellemzdé a ,lasst életstilusu” egyedekre). A
predacios kockazat, mely kapcsolatban van a taléléssel és a stressz-valaszkészséggel nem
csak a viselkedési tipustol, de az allatok metabolikus ratajatol is fiigghet. K6zonséges liszt-
bogarnal (Tenebrio molitor) azt talaltdk (KRAMS et al. 2014), hogy a félénkebb egyedek
(azaz amelyek hamar és hosszabb ideig mozdulatlannd vélnak egy veszélyes szituacidoban)
nyugalmi metabolikus rataja is alacsonyabb, mint a bator egyedeknek, mely jol dsszecseng
a korabbi elméleti feltételezésekkel, miszerint a bator és aktiv viselkedés noveli az egyedek
energiabeviteli ratajat (BIRO & STAMPS 2008, KORTET et al. 2010). BRIFFA et al. (2008)
terepi és laboratoriumi vizsgalatok soran remeterakoknal (Pagurus bernhardus) mutattak ki
a viselkedésben megjelend konzisztens, egyedek kozotti kiilonbségeket, valamint az egye-
den beliili valtozatossagot (,,intra-individualis variabilitast”). Egy friss tanulmanyuk
(BRIDGER et al. 2015) soran a fentebb bemutatott ,élet-ritmus szindrémaval (POLS)” ellen-
tétes mintazatot kaptak: a bator és kockazatvallalok helyett a kockazatkeriilé remeterakok
voltak a legproduktivabbak.

Ezekbdl a példakbol lathatd, hogy igen sok faktor befolyasolhatja az egyedi viselkedés-
ben megjelend kiilonbségeket. Az allati személyiségkutatas egyik izgalmas kérdése, hogy
az egyed viselkedése élete soran mely életszakaszokban marad stabil, és melyek azok a
»fordulopontok™, ahol megvaltoznak a konzisztens viselkedésbeli kiilonbségek. Az é161é-
nyek egyedfejlédésiik soran jelentds morfoldgiai és hormonalis valtozasokon mennek ke-
resztiil, ezért feltételezhetjiik, hogy a kiilonb6z6 életszakaszokban mas-mas viselkedés lesz
elényos (SHH et al. 2004). Verdkoltd bodobacsokon (Pyrrhocoris apterus) végzett kutatasa-
ink soran azt talaltuk, hogy egy olyan fontos életszakasz-atmeneten keresztiil, mely sordn a
bodobacs eléri a szexualis érettséget, a batorsag, az aktivitas és a felfedezOképesség mint
személyiségjelleg stabil marad (GYURIS et al. 2012). Tovabba elmondhatd, hogy a viselke-
dés leginkabb felndtt korban marad konzisztens, melyet human tanulmanyok is alatimasz-
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tanak, miszerint korral egyre kevésbé valtozik a személyiség (ROBERTS et al. 2001). Vizs-
galataink soran kidertilt, hogy a bodobacslarvak aktivabbak ¢és felfedezébbek is, mint a fel-
néttek, mely kiillonbségek magyarazhatok azzal is, hogy a kiilonboz6 életszakaszokban az
egyedek kiilonbozo kilatasokkal rendelkeznek (WOLF et al. 2007), azaz feltételezziik, hogy
a larvaknak az elsddleges célja a taplalkozas, mig a felnétt egyedeknek a szaporodas (ROFF
2002). Vannak olyan rovarok, melyek egyedfejlédése soran a larva és a kifejlett egyed mas-
mas élettérben, mas-mas életmodot folytat, példaul a vizben €16 szitakotdlarva késébb repii-
16 életmodot folytat a szadrazf6ldon. Mivel ezen az atmeneten keresztiil 6ridsi morfologiai és
hormonalis valtozasok kdvetkeznek be, igy feltételezhetjiik, hogy a szelekcio szétvalaszthat
korrelalt személyiségjellegeket, kiilondsképpen azokban az esetekben, ahol az egyed korai
¢és felnétt ¢eletszakaszaban mas-mas kdrnyezet tényezoknek van kitéve (SIH et al. 2004).
Egy szitakotéfajnal (Lestes congener) azt talaltdk, hogy a larvakori aktivitas és batorsag
meértéke prediktalja a felnéttkori, vagyis a kifejlett szitakotd viselkedését (BRODIN 2009),
ugyanakkor tiicskoknél (Gryllus integer) kimutattdk, hogy az ivarérettség el6tti és utani vi-
selkedésbeli stabilitas ivarfiiggé (HEDRICK & KORTET 2012). NIEMELA et al. (2012) a sze-
mélyiség és életmenet-jellegek kapcsolatat vizsgaltak egyedfejlédés soran texasi tiicskoknél
(Gryllus integer). Ravilagitottak arra, hogy az immunrendszerbe vald invesztalds és az
egyed novekedési rataja, mint fontos életmenet-jellegek magyarazhatjak az allati személyi-
ség variabilitasat. Azok az egyedek, melyek félénkebbek voltak juvenilisként, erésebb im-
munrendszerrel rendelkeznek felnéttként, mint a bator egyedek. Mindemellett a gyors no-
vekedési rataval rendelkezd egyedek kevesebbet invesztaltak az immunrendszeriikbe, mint
a lassan-ndvekedo fajtarsaik, azaz a ,,gyors névekedés, korai halal” életmenet-stratégiat ko-
vettek.

Ultimalis szinten arra a kérdésre keressiik a valaszt, hogy ezen viselkedésbeli kiilonbsé-
gek miért alakultak ki az evolicid sordn; miért maradnak stabilak ahelyett, hogy sokkal ru-
galmasabb viselkedések alakulnanak ki, és egy populacion beliil miért élnek egyiitt kiilon-
b6z6 személyiséggel rendelkezé egyedek. Szamos elméleti evoliciés modell fokuszal
ezeknek a kérdéseknek a megvalaszolasara (BIRO & STAMPS 2010, SiH & BELL 2008,
WOLF et al. 2007, WOLF & WEISSING 2010). Egy lehetséges magyarazat szerint az adaptiv
személyiségbeli valtozatossagot az ,.allapotban” megjelend kiilonbségekkel (pl. morfologi-
ai, fiziologiai, kognitiv) magyarazhatjuk (WOLF et al. 2013). Ezek a kiilonbségek gyakran
konnyen megfigyelhetdk (pl. méretbeli kiilonbség, nem, dominanciarang), mig mas allapo-
tok kevésbé latvanyosak (pl. stressz-valaszkészség, tapasztalat), viszont ha egy populécio-
bol kiemeliink két egyedet, akkor jo eséllyel megfigyelhetiink kozottiik valamilyen kiillonb-
séget, amely reprezentalja a valtozatossagot. Szamos empirikus tanulmany azonban
megmutatta, hogy nem minden esetben csak az allapotban megjelend kiilonbségeknek ko-
szonhetden jelennek meg stabil, viselkedésben megmutatkozo egyedi kiilonbségek (pl.
DINGEMANSE et al. 2007, BELL 2007). Ezen adaptiv viselkedési valtozatossag kialakulasa-
nak masik kivalto oka a frekvenciafiiggd szelekcio lehet. Egy jol ismert taplalkozasi szitua-
ci6 soran, ahol vannak keresgélok és potyazok, egy egyed nyeresége attol fiigg, hogy a po-
pulacioban milyen gyakorisaggal fordul eld az adott stratégia. Minél tobb egyed folytat
keresgélo stratégiat, annal kevésbé elonyds keresgélének lenni és ebben az esetben a sze-
lekci6 a ritka fenotipusnak, azaz a potyazoknak kedvez (negativ gyakorisagfliggé szelekcio,
BARTA & GIRALDEAU 1998). A ritka fenotipus tehat ebben az esetben elényben van, és ez
azt eredményezi, hogy mindkét stratégia egyiitt fordul el egy adott populacioban, stabil
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egyedi kiilonbségeket kialakitva. Az adaptiv viselkedésbeli valtozatossag kialakulasaért fe-
lelds lehet a térbeli és az id6beli valtozatossag is (WOLF et al. 2013). Mivel a kdrnyezeti
feltételek térben és iddben is folyamatosan valtozhatnak, ezért szituaciotol fiigg, hogy az
adott populacié hogyan reagél az adott helyzetre, és az egyedek hogyan alkalmazkodnak a
megvaltozott kornyezethez. DINGEMANSE et al. vizsgalata (2004) aldtdmasztja, hogy a bator
¢és a félénk egyedek egyiittélését segiti a kornyezet iddbeli fluktudcioja; hiszen a valtozo
kornyezet egyszer a bator egyedeket részesiti eldnyben, mig maskor a félénkeket. A fentebb
bemutatott példak mellett — melyek azt az elképzelést tAmogatjak, hogy a természetes sze-
lekcio az egyensuly elérését részesiti elonyben — nem-egyensulyi dinamikat is kialakithat-
nak a kiilonb6z6 faktorok (pl. forraskompeticio: HUISMAN & WEISSING 1999; frekvencia-
fliggd szelekcid: WEISSING 1991; szexualis szelekcid: VAN DOORN & WEISSING 2006). Sok
fajnal megfigyelhetd a ,.kolonizacios” és ,,otthoniil6” tipus egyiitt élése (DUCKWORTH &
BADYAEV 2007): vannak egyedek, akik kolonizalnak, mig masok, akik egyben jobb
kompetitorok, otthon maradnak. A terjeddk uj teriileteket tudnak elfoglalni, viszont ez a tu-
lajdonsag hatranyos egy zsufolt kdrnyezetben (DUCKWORTH & KUUK 2009), ezért e két
stratégia aranya dinamikusan valtozik.

Euszocialis rovarok személyisége

Az euszocialis rovarok (pl. hangyak, termeszek, méhek) meglehetésen komplex rend-
szerben élnek, ahol két szinten torténik a szervezddés: egyedi (dolgozok) és kolonidlis. Egy
koloénia reprodukcios sikere attdl fiigg, hogy mennyi kirdlynét tud létrehozni, melyek ké-
sObb 1j kolonidkat alapitanak, tovabbvive a kolonia genetikai allomanyat, ezért a természe-
tes szelekcid a kolonidkra is hat, nem pedig csak az egyedekre. A dolgozoknak, akik meg-
hatarozott feladatokat latnak el, igen fontos szerepe van abban, hogy a kolonia szamara
elegendé forras alljon rendelkezésre, és minél tobb kiralynét tudjon felnevelni
(HOLLDOBLER & WILSON 1990). Mind a dolgozokra, mind a kolonidkra jellemzd lehet a
stabil viselkedésbeli kiilonbség, azaz a személyiség megléte. Lehetnek dolgozok példaul,
akik a taplalékgytijtés vagy az utdbdgondozas soran szocialisabban viselkednek, mint a faj-
tarsaik (tobb interakci6 jellemzd rajuk tarsaikkal szemben), mig masok az adott feladatok
ellatasa sordan kevésbé keresik a tobbiek tarsasagat (PINTER-WOLMAN 2012). Ugyanez je-
lenhet meg az aktivitds mint személyiségtengely esetében is, tehat az aktivabb dolgozok
minden feladat ellatdsa soran konzisztensen aktivabban fognak viselkedni, mint az inakti-
vabbak. Emellett azonban a kasztokra jellemzden is kialakulhatnak konzisztens viselkedé-
sek: Myrmica hangyaknal azt talaltak, hogy a jarorok aktiv, agressziv és bator személyiség-
gel rendelkeznek, mely tulajdonsagok rendkiviil elénydsek lehetnek a kaszt feladatainak
ellatasa soran, kornyezetiik felderitésekor, taplalékkereséskor, illetve az ellenséges betola-
koddval szembeni harc soran (HOLLDOBLER & WILSON 1990). Ezzel szemben azokra a
dolgozodkra, akik feladata az utdédnevelés volt, a kevésbé aktiv, és kevésbé agressziv visel-
kedés volt jellemzd, ugyanis a kolonian beliil ezek a viselkedések nem lehetnek elényosek,
hiszen veszély esetén a kaszt els6dleges feladata az utédok (fiatal larvak és peték) védelme
¢s minél hamarabb biztonsadgba helyezése, mely sordn a tulzott agressziv viselkedés akar
végzetes is lehetne (CHAPMAN et al. 2011).
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Kolonialis szinten is megfigyelhetd stabil viselkedésbeli kiilonbség, vagyis a ,.koloniak
személyiségét” ugy értelmezhetjiik, hogy vannak kolonidk, melyeknek példaul t6bb dolgo-
z6juk tartdzkodik a fészken kiviil, mig mas kolonidk egyedei a fészken beliili feladatokra
forditanak nagyobb energiakat. Azoknal a kolénidknal, ahol tobb dolgozé tartézkodik a
fészken kiviil, tdbb taplalékot tudnak dsszegylijteni az egyedek, de ugyanakkor nagyobb az
esély arra, hogy tobb dolgozoé esik ragadozok aldozatdul, mint azoknal a kolonidknal, ahol
pont az ellenkez6 minta figyelheté meg. Maggyliijté hangyaknal (Messor andrei) azt talal-
tak, hogy a kolonidk konzisztensen kiilonbdznek abban, hogy milyen gyorsan viszik be a
fészekbe a magokat, és ez dsszefligg azzal, hogy milyen gyorsan tavolitjak el a hulladékot a
fészekbdl (PINTER-WOLLMANN et al. 2012). Myrmica hangyaknal megfigyelték, hogy ko-
lonialis szinten a szociabilitas korrelal a batorsaggal, azaz azon koloniak egyedei, akik sok
idot toltenek fajtarsaik tarsasagaban, az adott szituacidban batrabban is viselkedtek — igy
tehat mind egyedi, mind kaszt, illetve kolonialis szinten is megjelennek a stabil viselkedés-
beli kiilonbségek (CHAPMAN et al. 2011).

Jovobeni kitekintés

Mint a fentebbi példakbol lathatd, az allati személyiség kutatds viragkorat €li. Annak el-
lenére, hogy egyre tobbet tudunk arrdl, hogy a szelektiv erék hogyan alakitjak az allati
példaul arrdl, hogy a viselkedési jellegek €s azokat fenntartdé mechanizmusok hogyan és
miért maradnak fenn vagy modosulnak az evolucié soran. Keveset tanulmanyozott tovabba
az egyedek kozotti viselkedési variabilitas €s annak szerepe egy adott populacion vagy 6ko-
logiai kdzdsségen beliil. A viselkedési tipusok hatarozhatjak meg azt, hogy az egyedek mi-
lyen kolcsonhatasban vannak a kornyezetiikkel — ezért gyakran az egyed adott kornyezeté-
hez valé sajatos (helyi) alkalmazkodasa figyelhet6 meg. Ennek kovetkeztében a
viselkedések kozotti korrelaciok is helyileg adaptalodhatnak. Vajon milyen faktorok befo-
lyasoljak ezt, és melyek azok a viselkedési korrelaciok, amelyek elénydsebbek a tobbi kor-
relacioval szemben kiilonb6z6 kornyezetben? Tovabbi izgalmas kutatasi teriilet, hogy vajon
a személyiségben megjelend kiillonbségek hogyan hatnak a szocialis strukturara és az egyed
csoportban betoltott szocialis szerepére. Az izeltlabuak diverz tulajdonsagaikkal, biologia-
jukkal, életmenet stratégiajukkal, valtozatos szocidlis és szexualis viselkedésiikkel segithet-
nek e kérdések megvalaszolasaban.

Koszonetnyilvanitas. Koszonet illeti a két, anonim birald munkajat, kritikai észrevételeit, melyek
javitottak a kézirat szerkezetét. A kutatis a TAMOP 4.2.4.A/2-11-1-2012-0001 Nemzeti Kivalosag
Program cimii kiemelt projekt keretében zajlott. A projekt az Europai Unid tdmogatasaval, az Europai
Szocialis Alap tarsfinanszirozasaval valosul meg.

106



[ZELTLABUAK SZEMELYISEGIEGYEKKEL

Irodalomjegyzék

BARTA, Z. & GIRALDEAU, L. A. (1998): The effect of dominance hierarchy on the use of alternative
foraging tactics: a phenotype-limited producing-scrounging game. Behavioral Ecology and
Sociobiology 42(3): 217-223. http://dx.doi.org/10.1007/s002650050433

BELL, A. M. (2007): Future directions in behavioural syndromes research. Proceedings of the Royal
Society B: Biological Sciences 274(1611): 755-761. http://dx.doi.org/10.1098/rspb.2006.0199

BIrO, P. A. & STAMPS, J. A. (2008): Are animal personality traits linked to life-history productivity?
Trends in Ecology & Evolution 23(7): 361-368.

BIRO, P. A., & STAMPS, J. A. (2010): Do consistent individual differences in metabolic rate promote
consistent individual differences in behavior? Trends in Ecology & Evolution 25(11): 653-659.

BREMBS, B. (2013): Invertebrate behavior—actions or responses? Frontiers in Neuroscience 7: 221.

BRIDGER, D., BONNER, S. J. & BRIFFA, M. (2015): Individual quality and personality: bolder males are
less fecund in the hermit crab Pagurus bernhardus. Proceedings of the Royal Society of London
B: Biological Sciences 282(1803): 20142492. http://dx.doi.org/10.1098/rspb.2014.2492

BRrODIN, T. (2009): Behavioral syndrome over the boundaries of life—carryovers from larvae to adult
damselfly. Behavioral Ecology 20(1): 30-37. http://dx.doi.org/10.1093/beheco/arn111

CHAPMAN, B. B., THAIN, H., COUGHLIN, J. & HUGHES, W. O. (2011): Behavioural syndromes at
multiple scales in Myrmica ants. Animal Behaviour 82(2): 391-397.
http://dx.doi.org/10.1016/j.anbehav.2011.05.019

DALL, S. R., HOUSTON, A. I. & MCNAMARA, J. M. (2004): The behavioural ecology of personality:
consistent individual differences from an adaptive perspective. Ecology letters 7(8): 734-739.
http://dx.doi.org/10.1111/j.1461-0248.2004.00618.x

DINGEMANSE, N. J., BOTH, C., DRENT, P. J. & TINBERGEN, J. M. (2004): Fitness consequences of avian
personalities in a fluctuating environment. Proceedings of the Royal Society B 271: 847-852.
http://dx.doi.org/10.1098/rspb.2004.2680

DUCKWORTH, R. A. & BADYAEV, A. V. (2007): Coupling of dispersal and aggression facilitates the
rapid range expansion of a passerine bird. Proceeding of the National Academy of Science USA
104: 15017-15022. http://dx.doi.org/10.1073/pnas.0706174104

DUCKWORTH, R. A. & KRUUK, L. E. B. (2009): Evolution of genetic integration between dispersal and
colonization ability in a bird. Evolution 63: 968-977. http://dx.doi.org/10.1111/j.1558-
5646.2009.00625.x

GOSLING, S. D. (2001): From mice to men: what can we learn about personality from animal
research?. Psychological bulletin 127(1): 45. http://dx.doi.org/10.1037/0033-2909.127.1.45

GrROOTHUIS, T. G. & TRILLMICH, F. (2011): Unfolding personalities: the importance of studying
ontogeny. Developmental psychobiology 53(6): 641-655. http://dx.doi.org/10.1002/dev.20574

GYURIS, E., FERO, O. & BARTA, Z. (2012): Personality traits across ontogeny in firebugs, Pyrrhocoris
apterus. Animal Behaviour 84(1): 103—109. http://dx.doi.org/10.1016/j.anbehav.2012.04.014

HEDRICK, A. V. & KORTET, R. (2012): Sex differences in the repeatability of boldness over metamor-
phosis. Behavioral Ecology and Sociobiology 66(3): 407-412. http://dx.doi.org/10.1007/s00265-
011-1286-z

HERCZEG, G. & GARAMSZEGI, L. Z. (2012): Individual deviation from behavioural correlations: a
simple approach to study the evolution of behavioural syndromes. Behavioral Ecology and
Sociobiology 66(1): 161-169. http://dx.doi.org/10.1007/s00265-011-1291-2

HOLLDOBLER, B., & WILSON, E. O. (1990): The Ants. Harvard University Press, Camridge, 732 pp.

107



GYURIS E.

HUISMANN, J. & WEISSING, F. J. (1999): Biodiversity of plankton by species oscillations and chaos.
Nature 402: 407-410. http://dx.doi.org/10.1038/46540

HUNTINGFORD, F. A. (1976): A comparison of the reaction of sticklebacks in different reproductive
conditions towards conspecifics and predators. Animal Behaviour 24(3): 694—697.
http://dx.doi.org/10.1016/S0003-3472(76)80083-8

KORTET, R. & HEDRICK, A. N. N. (2007): A behavioural syndrome in the field cricket Gryllus integer:
intrasexual aggression is correlated with activity in a novel environment. Biological Journal of
the Linnean Society 91(3): 475—482. http://dx.doi.org/10.1111/j.1095-8312.2007.00812.x

KORTET, R., HEDRICK, A. V. & VAINIKKA, A. (2010): Parasitism, predation and the evolution of animal
personalities.  Ecology  letters  13(12):  1449-1458.  http://dx.doi.org/10.1111/j.1461-
0248.2010.01536.x

KRALJ-FISER, S. & SCHUETT, W. (2014): Studying personality variation in invertebrates: why bother?
Animal Behaviour 91: 41-52.

KrAMS, 1., KIVLENIECE, I., KUUSIK, A., KRAMA, T., FREEBERG, T. M., MAND, R. & MAND, M. (2014):
High Repeatability of Anti-Predator Responses and Resting Metabolic Rate in a Beetle. Journal
of Insect Behavior 27(1): 57-66. http://dx.doi.org/10.1007/s10905-013-9408-2

NIEMELA, P. T., VAINIKKA, A., HEDRICK, A. V. & KORTET, R. (2012): Integrating behaviour with life
history: boldness of the field cricket, Gryllus integer, during ontogeny. Functional Ecology,
26(2): 450-456. http://dx.doi.org/10.1111/j.1365-2435.2011.01939.x

PINTER-WOLLMAN, N. (2012): Personality in social insects: how does worker personality determine
colony personality. Current Zoology 58(4): 579-587.

PINTER-WOLLMAN, N., GORDON, D. M. & HOLMES, S. (2012): Nest site and weather affect the
personality of harvester ant colonies. Behavioral Ecology 23(5): 1022-1029.
http://dx.doi.org/10.1093/beheco/ars066

PRICE, T. & LANGEN, T. (1992): Evolution of correlated characters. Trends in Ecology & Evolution
7(9): 307-310. http://dx.doi.org/10.1016/0169-5347(92)90229-5

Prurtt, J. N. & RIECHERT, S. E. (2009): Male mating preference is associated with risk of pre-
copulatory cannibalism in a socially polymorphic spider. Behavioral Ecology and Sociobiology
63(11): 1573-1580. http://dx.doi.org/10.1007/s00265-009-0751-4

REALE, D., GARANT, D., HUMPHRIES, M. M., BERGERON, P., CAREAU, V. & MONTIGLIO, P. O. (2010):
Personality and the emergence of the pace-of-life syndrome concept at the population level.
Philosophical Transactions of the Royal Society B: Biological Sciences 365(1560): 4051-4063.
http://dx.doi.org/10.1098/rstb.2010.0208

REALE, D., READER, S. M., SoL, D., MCDOUGALL, P. T. & DINGEMANSE, N. J. (2007): Integrating
animal temperament within ecology and evolution. Biological reviews 82(2): 291-318.
http://dx.doi.org/10.1111/j.1469-185X.2007.00010.x

RIECHERT, S. E. & HEDRICK, A. V. (1993): A test for correlations among fitness-linked behavioural
traits in the spider Agelenopsis aperta (Araneae, Agelenidae). Animal Behaviour 46(4), 669—675.
http://dx.doi.org/10.1006/anbe.1993.1243

ROBERTS, B. W., CaspL, A. & MOFFHITT, T. E. (2001): The kids are alright: growth and stability in
personality development from adolescence to adulthood. Journal of personality and social
psychology 81(4): 670. http://dx.doi.org/10.1037/0022-3514.81.4.670

ROFE, D. A. (2002): Life history evolution (Vol. 7). Sinauer Associates, Sunderland, 527 pp.

SCHUETT, W., DALL, S. R., BAEUMER, J., KLOESENER, M. H., NAKAGAWA, S., BEINLICH, F. & EGGERS,
T. (2011): Personality variation in a clonal insect: the pea aphid, Acyrthosiphon pisum.
Developmental psychobiology 53(6): 631-640. http://dx.doi.org/10.1002/dev.20538

108



[ZELTLABUAK SZEMELYISEGIEGYEKKEL

SHUKER, D. M. & WEST, S. A. (2004): Information constraints and the precision of adaptation: sex
ratio manipulation in wasps. Proceedings of the National Academy of Sciences of the United
States of America 101(28): 10363—10367. http://dx.doi.org/10.1073/pnas.0308034101

SiH, A. & BELL, A. M. (2008): Insights for behavioral ecology from behavioral syndromes. Advances
in the Study of Behavior 38(8): 227-281. http://dx.doi.org/10.1016/S0065-3454(08)00005-3

SiH, A., BELL, A. M., JOHNSON, J. C. & ZIEMBA, R. E. (2004): Behavioral syndromes: an integrative
overview. The Quarterly Review of Biology 79(3): 241-277. http://dx.doi.org/10.1086/422893

SINN, D. L., ApioLAZA, L. A. & MOLTSCHANIWSKYJ, N. A. (2006): Heritability and fitness related
consequences of squid personality traits. Journal of evolutionary biology 19(5): 1437-1447.
http://dx.doi.org/10.1111/j.1420-9101.2006.01136.x

STAMPS, J. & GROOTHUIS, T. G. (2010): The development of animal personality: relevance, concepts
and perspectives. Biological Reviews 85(2): 301-325. http://dx.doi.org/10.1111/j.1469-
185X.2009.00103.x

TREMMEL, M. & MULLER, C. (2013): Insect personality depends on environmental conditions.
Behavioral Ecology 24(2): 386-392. http://dx.doi.org/10.1093/beheco/ars175

VAN DOORN, G. S. & WEISSING, F. J. (2006): Sexual conflict and the evolution of female preferences
for indicators of male quality. American Naturalist 168: 743-757.
http://dx.doi.org/10.1086/508634

VAN OERS, K. & SINN, D. L. (2011): Toward a basis for the phenotypic gambit: advances in the
evolutionary genetics of animal personality. In: From genes to animal behavior. Springer, Japan,
pp. 165-183. http://dx.doi.org/10.1007/978-4-431-53892-9 7

WEISSING, F. J. (1991): Evolutionary stability and dynamic stability in a class of evolutionary normal
form games. In: SELTEN, R. (ed.): Evolution and Game Dynamics Vol 1 of Game
EquilibriumModels. Berlin: Springer-Verlag, pp. 29-97. http://dx.doi.org/10.1007/978-3-662-
02674-8_4

WOLF, M. & WEISSING, F. J. (2010): An explanatory framework for adaptive personality differences.
Philosophical Transactions of the Royal Society B: Biological Sciences 365(1560): 3959-3968.
http://dx.doi.org/10.1098/rstb.2010.0215

WOLF, M., VAN DOORN, G. S., LEIMAR, O. & WEISSING, F. J. (2007): Life-history trade-offs favour the
evolution of animal personalities. Nature 447(7144): 581-584.
http://dx.doi.org/10.1038/nature05835

WOLF, M., VAN DOORN, G. S., LEIMAR, O. & WEISSING, F. J. (2013): The evolution of animal
personalities. In: Carere, C. & Maestripieri, D. (eds): Animal personalities: Behavior, physiology,
and evolution. University of  Chicago Press, Chicago, pp- 252-276.
http://dx.doi.org/10.7208/chicago/9780226922065.003.0010

ZWARTS, L., VERSTEVEN, M. & CALLAERTS, P. (2012): Genetics and neurobiology of aggression in
Drosophila. Fly 6(1): 35. http://dx.doi.org/10.4161/{ly.19249

109



GYURIS E.

Personality traits in arthropods

ENIKO GYURIS 12

'MTA-DE “Lendiilet” Behavioural Ecology Research Group, Department of Evolutionary Zoology, University of
Debrecen, H-4010 Debrecen, Hungary
2 Lendiilet Evolutionary Ecology Research Group, Plant Protection Institute, Centre for Agricultural Research,
Hungarian Academy of Sciences, H-1022 Budapest, Hungary
E-mail: eniko.gyuris@gmail.com

ALLATTANI KOZLEMENYEK (2015) 100(1-2): 101-110.

Abstract. Individuals within a species differ from each other. This unquestionable fact has been
known since Aristotle and Darwin and researchers were completely satisfied with this recognition
without the need of any further explanation. Correlations between different behaviours have been
tested since *70s (HUNTINGFORD 1976), however, research based on individual variations, as a core
issue of behavioural ecology nowadays, has just been carried out for the last 20 years. Although ani-
mal personality is studied mostly on Vertebrates, more and more research has been published on
‘lower level of organisation’ in the recent years, therefore the aim of this paper is to review the re-
search carried out on Arthropods. Beyond their ecological and methodological benefits, investigations
on Arthropods are also important, because with their help we can understand a wider pattern of indi-
vidual differences in behaviour.

Keywords: animal personality, behavioural syndrome, Arthropods, evolution, life-history traits, on-
togeny
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