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1.Elméleti hattér

A személyiség egy altalanos definicio szerint ,,az egyedek azon jellegzetességeit
jelenti, amelyek leirjak és magyarazzak a kognicid €s a viselkedés iddlegesen allando
mintazatait” (Gosling 2008). Az emberi személyiséggel foglalkoz6 tudomanyok gyokere
egészen az Okori filozofiaig és tudomanyig nyutlik vissza (Robinson 1995) de talan
mondhatjuk, hogy az 6ntudat hajnala 6ta lenytigozte €s érdeklodése kozéppontjaban tartotta
az embert a tény, hogy viselkedésiinkben sem vagyunk egyformak. Az emberi személyiség
tudomanyos igényességii kutatasa tobb mint 100 év hagyomannyal biiszkélkedhet (Galton
1883). Ugyanakkor az okor 6ta léteznek torténetek, melyek megemlékeznek a kiilonféle
emberi személyiségjegyekhez hasonlé tulajdonsagu allatokrol. A fajnemesités soran pedig
gyakran bizonyos egyedek jellegzetes viselkedése alapjan szelektaltak az évszazadok soran.
Ezek ,.koztudott” volta ellenére azonban tudomanyos modszertan segitségével sokaig nem
vizsgaltak a személyiség kérdéskorét allatokban. Habar egyesek feltételezték a komplex
viselkedési mintak mogott allo személyiség meglétét (pl. csimpanzok esetén — Yerkes 1939),
a személyiségkutatas a kozelmult terméke, amelyeket pionir vizsgalatok alapoztak meg
(Huntingford 1976; Clark & Ehlinger 1987). Azonban e korai idészakban a teriilet majdnem
érdektelenségbe fulladt a viselkedésokologusok korében. Az ,,egyéni optimum” paradigma
értelmében, a természetes és szexualis szelekcid valaszaként a kornyezet valtozatossagara
egyetlen optimum kialakulésa feltételezhetd egy adott populacion beliil. Ennek tiikrében a
populécion beliil tapasztalhato viselkedési valtozatossagrol ugy tartottdk, hogy vagy a
fenotipusos plaszticitas (egy adott genotipus kiilonb6z6 kornyezetekben eltérd fenotipusok
kialakitasara képes — West-Eberhard 2003) terméke, vagy csak egyszeriien random zaj az
adaptiv atlag kortil (Wilson et al. 1994; Wilson 1998; Gosling 2001; Dall et al. 2004; Sih et al.
2004a), hiaba volt ismert, hogy egyazon fajon beliil 1éteznek kiilonboz6 viselkedési
stratégiakat folytato egyedek, példaul reprodukcios és taplalkozasi stratégiak terén (Barnard &
Sibly 1981; Clark & Ehlinger 1987).

Az elsd pionir vizsgalatokhoz képest majd egy évtizedet kellett varni, mire Wilson et
al. 1994-es 6sztonzdleg hato publikacidja nyoman ismét a viselkedésokologia latokorébe
kertilt az allati személyiség. Az idékdzben végbement paradigmavaltas a populacio szintli
optimalizaci6 iranyaba is hozzajarult a latdsmod megvaltoztatasdhoz, mely szerint bizonyos

esetekben a populacion beliil a szelekcid tobb egymas mellett 1étezé valaszt részesithet



elényben (Dingemanse & Réale 2013). Az allati személyiség kutatdsa rohamos fejlodésnek
indult az elmult két évtized soran (Gosling & John 1999; Gosling 2001; Sih et al. 20044;
Groothuis & Carere 2005; Penke et al. 2007; Réale et al. 2007, 2010a; Nettle & Penke 2010;
Stamps és Groothuis 2010b; Garamszegi és Herczeg 2012; Carere és Maestripieri 2013; Sih et
al. 2015). Az évek soran kideriilt, hogy konzisztens egyedi kiilonbségek vannak egy
viselkedésen beliil és funkcionalisan elkiiloniild viselkedések kozott, s hogy ezek a jelenségek
széles korben elterjedtek mind a gerincesek, mind a gerinctelenek kozott (Smith és Blumstein
2008; Garamszegi et al. 2012). Feltartak tovabba, hogy a személyiségjegyek, élettani jellegek
¢s az életmenet kozott Osszefiiggések allhatnak fenn, s hogy e jellegek egyiitt valtozo
csoportjai evolvalddhatnak és fenntarthatja 6ket a szelekcid (Dingemanse et al. 2004; Carere
¢s Eens 2005; Wolf et al. 2007; Dingemanse és Wolf 2010; Wolf és Weissing 2010; Schuett
et al. 2010; Carere és Maestripieri 2013).

1.1 A viselkedési konzisztencia

Ahogyan az emberi személyiséggel foglalkoz6 pszichologidban is folyton vitdk
kereszttiizében allnak a definiciok és fogalmak, nincs ez masként az allati személyiségek
tertiletén sem. A jelenség megnevezésére részben a pszichologiai szakirodalombdl, részben a
viselkedésokologiabol atemelt kifejezéseket alkalmaznak: temperamentum; megkiizdési
stilus; viselkedési szindroma vagy allati személyiség. A kiilonféle teriiletekbdl meritd kutatok
kozotti szaknyelvi kaosz elkeriilése érdekében tobben is igyekeztek rendet rakni és pontos
definiciokkal szolgalni (Gosling 2001, Sih et al. 2004a,b; Bell és Sih 2007; Réale et al. 2007,
2010a; Dingemanse et al. 2010; Garamszegi & Herczeg 2012; Garamszegi et al., 2013; Jandt
et al., 2014). Alapvetden a személyiség viselkedésbeli kiilonbségeket jelent, amelyek mentén
az egyedek konzisztensen elkiiloniilnek egymastol, azaz viselkedési konzisztenciat
(behavioural consistency). Az irodalomban tobbféle felosztas is 1étezik a személyiségre, az
egyik példa a sziik és tag értelemben vett személyiség megkozelités.

A szilik értelemben vett megkozelitést olyan kutatok alkalmazzak, akik csak bizonyos
viselkedéscsoportok konzisztenciajanak vizsgalataval foglalkoznak, amelyek leginkabb uj és
kockazatos szituaciokban nyilvanulnak meg (Réale et al. 2010a), ilyenek példaul az agressziod

¢s a kockazat-vallalas kiilonb6z6 formai. A sziik értelemben vett megkozelités



pszichologiabol atvett elemeket is tartalmaz, példaul vizsgaljak az emocionalis aspektusok és
a viselkedés kifejezddése kozotti kapcsolatokat, melyek féleg hormonadlis alapokon fiiggnek
0ssze (Coppens et al. 2010; Koolhaas et al. 2010). Az ezt a megkozelitést alkalmazo
tanulmanyokban a stressz helyzetben mutatott személyiség kozvetlen élettani és genetikai
hatterét vizsgaljak (Coppens et al. 2010; van Oers & Mueller 2010). A stressz élettanaval
foglalkoz6 irodalomban gyakran hasznaljak a megbirkdzasi stilus (coping style) fogalmat,
amely a sziik értelemben vett személyiség megkozelitésbdl fakad. Ez 1ényegében a
kornyezettel valé megbirkozas, azaz hogy a genetikai kiilonbségeken keresztiil a kornyezeti
valtozasra mutatott reaktivitasban hol helyezkedik el az egyed. A stressz helyzetben mutatott,
genetikai kiilonbségekbdl fakado viselkedési elkiiloniilésre az egyedek kozott sokféle adat all
rendelkezésre, halakkal és madarakkal foglalkozo vizsgalatoknak kdszonhetéen (Qverli et al.
2005; Huntingford et al. 2010; Koolhaas et al. 2010).

A tag értelemben vett megkdzelités a populacio szintjén tapasztalhatd korrelaciokra
fokuszal, legyen sz6 egyazon viselkedés két kiillonbdzo szituacidban mutatott
megnyilvanulasarol, vagy funkcionalisan kiilonb6zo viselkedések kozotti korrelaciorol (Réale
(behavioural syndrome; Sih et al. 2004a), amely két funkcionalisan kiilonb6z6 viselkedés
kozotti korrelacié meglétét jelenti. Ebben a tekintetben az allati személyiséget egyazon
viselkedésen beliili konzisztencianak — repetabilitasnak — definialhatjuk. Ehhez a
megkozelitéshez tartozik a Big Five személyiség felosztasa, amely az emberi személyiség-
kutatasok analdgidjaként 6t egymastol funkcionalisan elkiiloniilo viselkedést kiilonbdztet meg

(Réale et al. 2007), melyek mindegyike egy-egy viselkedési tengelyt jeldl:

Kockazat-vallalasi tengely (Félénk — Merész)

Kockazatos szituaciokban mutatott viselkedéseket jelent, amilyen példaul a ragadozo
elkeriilés. Fontos eleme még a szituacié ismertsége, mérése tobbnyire az allat altal ismert

helyeken zajlik.
Exploracios tengely (Neofob — Felfedezo)

Az exploracio mindig valamilyen ismeretlen dolog felfedezését jelenti. A neofobiadt gyakran
valamilyen uj, eddig ismeretlen objektum vagy élelem forrés segitségével mérik, mig a

felfedezokésséget leginkabb ismeretlen teriilet felderitésével vizsgéaljak. Kiilonbség lehet az



egyedek kozott abban is, hogy mennyi id6t téltenek az ismeretlen dolog felderitésével, azaz

mennyire alaposak.

Aktivitasi tengely (Passziv — Aktiv)

Az éltalanos mozgési aktivitast jeloli, amelyet az allat az ltala ismert teriileten végez.

Agresszivitas tengely (Alacsony — Magas agresszivitasu)

Az agresszi6 jelenthet fenyegetést, tdmadast, ild6zést vagy dominancia szituaciokban

mutatott viselkedést és ezek ellentétét.

Szocialitas tengely (Aszocialis — Szociabilis)

A tarsas viselkedést a fajtarsakkal szemben vizsgaljak, ahol altalaban az a meghatarozo, hogy
az egyed hanyszor és milyen minéségben 1ép szocialis interakciokba, vagy hogyan reagal

azok hianyéra.

A Big Five altal sugallt felosztassal szemben a f6emlésok korében 14 csoportba
sorolhato személyiségjegyeket vizsgalnak, amelyek inkabb az emberi pszichologidban bevett
elkiilonitéseket tiikkrozik, tovabba modszertani kiilonbségként emlithetd, hogy sok esetben
szubjektiv megfigyelket alkalmaznak (Freeman & Gosling 2010). Meg kell emliteni, hogy
olyan fontos viselkedésekben is fellelhetdk konzisztens egyedi kiillonbségek, mint amilyen
példaul az utdédgondozas (Curley & Branchi 2013), vagy a taplalkozasi aktivitas (Herczeg et
al. 2013) melyek nem szerepelnek a Big Five-nak megfelelé személyiség tengelyek kozott.
Egyuttal bizonyos kutatok megkérddjelezik példaul az exploracids tengely 1étjogosultsagat.
Garamszegi et al. (2013) meta-analizise szerint az 4] targy felderitése a kockazat-vallalassal,
mig egy ismeretlen teriilet bejarasa az altalanos aktivitassal mutat 6sszefliggést — mindkettd az
eredeti megfogalmazas szerint az exploracios viselkedéshez tartozik. Ezek alapjan a Big Five
féle elkiilonités nem allja a helyét minden esetben és inkabb javasolt 6kologiai funkciok
alapjan elkiilonithetd, tisztan meghatarozhato viselkedések vizsgalata (Herczeg et al. 2013).

Mindenképpen fontos hogy a vizsgalatokat végzd kutatdk jol elkiilonithetd
személyiségjegyeket vizsgaljanak és a szakteriilet pontos meghatarozasait alkalmazzak.
Ellenkezd esetben megeshet, hogy két funkcionalisan nem kiilonbozd viselkedés kdzott
talalnak Gsszefiiggést a kutatok (Herczeg & Garamszegi 2012). Statisztikai modszerek

szempontjabol sem mindegy a megfelelé meghatarozas alkalmazasa (Garamszegi & Herczeg
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2012; Dingemanse et al. 2012a). A disszertacioban altalam hasznalt és az allati
személyiséghez kapcsolodo fogalmakat az 1. Tablazatban foglaltam 6ssze (Garamszegi &
Herczeg 2012; Jandt et al. 2014; Urszan et al. 2015).

Az altalam hasznalt definicio szerint a viselkedési konzisztencia azon alesete, amikor
egy adott viselkedésen beliil konzisztensen elkiiloniilnek az egyedek (azaz a viselkedés
repetabilitast mutat), az allati személyiséget jelenti. Az ebben a formaban értelmezett allati
személyiség a kdvetkezd egyedre jellemzd mérdszamokkal jellemezhetd. A viselkedési tipus
az egyed ,,atlagos viselkedése”, amely az egyedenként ismételten lemért viselkedési
valtozokbol szarmaztathatd egy-egy személyiségjegyet illetéen. Ennek kapcsan beszélhetlink
viselkedési megjosolhatosagrol, amely megmutatja, hogy a rendszeres ismétlések soran egy
allat mennyire pontosan mutatja sajat viselkedési tipusat (Stamps et al. 2012). Ezt az egyedi
valtozatossagot a viselkedésben alland6 kornyezetben is mutatja az allat, azaz nem azonos az
egyed viselkedési plasztikussagaval — amely a kornyezeti valtozasra indukalodott viselkedési
valasz mértéke. A viselkedési konzisztencia kovetkezd szintjén a konzisztencia
funkcionalisan kiilonb6z6 viselkedéseken keresztiil 1€p fel (azaz a viselkedések kozott
korrelaciot talalunk). llyenkor viselkedési szindromar6l beszéliink, amely a populaciora
jellemzd jelleg — mivel csak tobb egyed egyiittes analizisivel lehetséges az észlelése. A
viselkedési szindroma alapesetben egyedi szinten nincs szamszerisitve, de példaul
dimenzidcsokkentd modszerekkel (pl. fdkomponens analizis) egyedileg becsiilhetd.

Sz6t kell még ejtenem az evolicidbioldgiai szakirodalombol dtemelt reakcionorma
megkozelités alkalmazasarol a viselkedési konzisztencia vizsgalatanak tekintetében
(behavioural reaction norm approach - Dingemanse et al. 2010; Dingemanse & Wolf 2013),
amely a viselkedési konzisztenciat egyéni gorbékbdl vezeti le. Ebben a megkdzelitésben az
egyedi viselkedést egy kornyezeti gradiens fiiggvényében abrazoljak. llyenkor az egyedek
onallo viselkedési egyenesének meredeksége azonosithaté a viselkedési plaszticitassal, mig a
személyiséget az egyed statisztikailag centralizalt kornyezetben mutatott statisztikai
interceptje jelenti. Az egyedi mérések pontjainak tavolsaga az illesztett egyenestdl a
viselkedési megjosolhatosagot adja meg. Ez a megkozelités megfeleld kisérlettervezés mellett
eredd hatasokat szétvalassza egymastol, illetve lehetdséget ad a viselkedési plaszticitast
evoluciods kontextusban torténd vizsgalatara (Dingemanse et al. 2010; Stamps & Groothuis
2010b; Westneat et al. 2011; Mathot et al.2012; Dingemanse & Wolf 2013).



Kifejezés

Definicid

Viselkedési konzisztencia

(behavioural consistency)

Allati személyiség

(animal personality)

Viselkedési szindroma

(behavioural syndrome)

Temperamentum

(temperament)

Viselkedési tipus
(behavioural type)

Viselkedési plaszticitas

(behavioural plasticity)

Viselkedési
megjosolhatosag
(behavioural

predictability)

Megkiizdési stilus
(coping style)

Eletmenet szindroma
(Pace-of-Life Syndrome,
POLS)

Konzisztens viselkedési kiillonbségek egyedek kozott

Konzisztens egyedi kiilonbségek egy viselkedésen beliil (a viselkedési

konzisztencia alesete)

Konzisztens egyedi kiilonbségek tobb, funkcionalisan elkiiloniild

viselkedés alapjan (a viselkedési konzisztencia alesete)

Egy hipotetikus viselkedési hattérvaltozo, ami kiilonbozé 6kologiai
kontextusokban funkcionalisan kiilonb6z6 viselkedésekként fejezédik ki

(a viselkedési konzisztencia mogott alld pszichologiai kényszer)

Tobbszords mérésekbol szamitott atlagos viselkedés

Kornyezeti valtozas altal indukalt valtozas az egyed viselkedésében

(egyetlen egyed altal mutatott reakcionorma)

Olyan egyedre jellemzd viselkedési valtozas, amely fiiggetlen a
kornyezet hatasatol — leirja, hogy a viselkedési tipus kifejezddése

mennyire jelezheto elére a mérések kozott

Stresszel szemben mutatott élettani és viselkedési valaszok elkiiloniilése

a proaktiv-reaktiv tengely mentén (a tengelyrél bévebben 1sd. 13. oldal)

Konzisztens egyedi kiilonbségek viselkedési, élettani, kognitiv és

¢letmenet jellegekben

1. tablazat. A disszertacioban eléforduld kulcsfogalmak és definiciojuk.
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1.2 A viselkedési konzisztencia az evolucio tiikkrében

A viselkedési konzisztencia l1étezésébdl intuitiv modon feltehetd az a kérdés, hogy a
jelenség nem korlatozza-e az evoluciot azaltal, hogy csokkenti az adaptiv fenotipusos
plaszticitast? Az allati személyiség jelenléte akar egyetlen viselkedésben is nagymértékben
szlikitheti az egyed szamara a lehetséges viselkedési repertoart, tovabba a valtozé
kdrnyezetben mutatott viselkedési plaszticitést is befolyasolhatja. A viselkedési szindréma
csokkenti mind az adaptiv plaszticitast, mind az adaptiv evolaciot, ugyanis minden
kapcsoltsag alatt 1év6 viselkedésben csak egyszerre, azonos iranyba hato valtozasok képesek
az iranyultsagot eltolni. Bizonyos esetekben a viselkedési konzisztencia maladaptiv: példaul a
Dolomedes triton halaszpoknal megfigyelhet6 a parzas el6tti kannibalizmus. Ennek mértéke
eltérd, am egyes ndéstények minden himet megesznek, ezaltal kizarva magukat a parzasbol,
tovabba ez a jelenség nem tlinik el e ndstények elpusztulasaval a populaciokbol, hanem
minden generacioban Gjra megtalalhato (Sih et al. 2004b). A viselkedési konzisztencia
maladaptiv latszata ellenére az irodalombol ismeretes hogy mind gerincesek, mind
gerinctelenek tekintetében rengeteg taxonnal tetten érhetd valamiféle viselkedési
konzisztencia (Smith & Blumstein 2008; Garamszegi et al. 2012, 2013; Carere & Maestripieri
2013). Az allati személyiség repetabilitasa a kdzepes értéktartomanyba, illetve az ala esik
(0,37-0,47), egy meta-analizis szerint (Bell et al. 2009). Mi lehet a latszolagosan maladaptiv
hatassal bird jelenség 1étezésére a valasz? Miért ennyire elterjedt a kiilonféle allati taxonok
kozott ez a jelenség? Miért van az, hogy hasonl6 allapotu €l6lények kiilonbozd személyiség
tipusok kifejezddésével reagalnak ugyanarra a problémara? Ez evollicios magyarazatot
kovetel.

Példaul a halaszpokok esetében a darwini perspektivat hasznalva, az egyedi optimalis
viselkedések mentén haladva a jelenség nehezen magyarazhato. A potencialis parzo
partnereket elfogyaszto ndstény D. triton pokok fekunditasa csokken, ami szembe megy az
evolucio altalanos iranyaval (Mather & Logue 2013). Azonban a viselkedési szivargas
(behavioural spillover) logikajat hasznalva, amely a viselkedési konzisztencia
keretrendszerébdl feltételezhetd, Arnqvist €s Henrikson (1997) ugy gondolta, hogy az
agresszio Osszefiigghet a taplalkozasi viselkedéssel. Ez fiatalkorban jelentdsen hozzajarulhat a
novekedéshez a felfokozott taplalkozas kovetkeztében, azonban ez a szelekcids nyomas alatt

allo falanksag atszivaroghat a felnéttkorba, ahol a fekunditas csokkenését okozza (Sih et al.
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2004b). A hipotézist Johnson és Sih (2005; 2007) vizsgalta meg: ndstény pokokat kovettek
végig kiilonbozo életfazisokon keresztiil, mikdzben mérték batorsagukat, agresszivitasukat,
falanksagukat, ndvekedési ratajukat és fekunditasukat. A tanulméanyok szerzoi azt talaltak,
hogy a juvenilis (nem ivarérett, fiatal) egyedek viselkedése eldre jelezte a felndtt viselkedést
préda jelenlétében. A fiatalkori falanksag mértéke 6sszefliggott a felndttkorban mérhetdvel, a
fekunditassal és az agresszivitassal iS. Ezek a viselkedések egyuttal dsszefliggést mutattak a
kockazat-vallalassal szimulalt ragadoz6 tamadassal szemben. Johnson és Sih érvei szerint a
fiatal pokoknak tigy kell viselkedniiik (falankak, agresszivak és batrak), hogy maximalizaljak
a novekedést, a talélést, s bizonyos esetekben a diszperziot — ugyanakkor ez ellentétes azzal,
hogy a felnéttként a szaporodast kell maximalizalniuk. A kényszer, amelyet a viselkedések
kapcsoltsagabol fakado viselkedési szivargas okoz, jelentds evolucios kovetkezményeket
idézhet el6, melynek eredménye, hogy a szelekcid egyszerre preferalja is és ellene is szelektal
a falank, agressziv és bator pokoknak (Mather & Logue 2013). Hasonlo eset all fenn, ha
példaul egy szalamandra larva akkor is aktiv, amikor ragadozok vannak jelen (Sih et al. 2003).
Ezek a mintazatok nem értelmezhetdk, ha az adott viselkedést csak magaban vizsgaljuk. Tobb
viselkedés parhuzamos vizsgalataval az egyedfejlodés alatt azonban értelmet nyerhetnek
onmagukban érthetetlen jelenségek is. Ugyanakkor Gjabb kérdésként felmeriil az, hogy miért
nem képes az evolucio szétkapcsolni az egyik életszakaszban adaptiv, a masikban azonban
maladaptivva valé asszociaciokat? Miért ilyen rugalmatlan a viselkedési architektura?
Hiaba elonyos egy ilyen rendszer, ha evolucios uton nem elérhetd. Egy komplex fenotipusbol
a masikba valo atmenet a legtobb esetben tobb koztes 1épést igényel (példaul Gj hormonalis
rendszer csak tobb 1épésben tudna kialakulni). Atmeneti 1épések azonban énmagukban
ratermettségi térben 1évo volgyek, ha a jelenlegi viselkedési korrelaciok megfeleltethetdek
egy lokalis csucsnak — jelezve, hogy az 0sszefiiggd jellegek valamelyest jol adaptalodtak
egymashoz (Wolf et al. 2013). A masik lehetdség, ha egy flexibilisebb viselkedési
architektiira mégsem lenne elény0s. Ilyen helyzetekben varhato, hogy az evoltcio6 soran
adaptiv viselkedési csatornazas kovetkezik be (West-Eberhard 2003; Edgell et al. 2009). Ilyen
helyzet allhat eld, amikor a rugalmassag koltségekkel jar, melyeket nem tud kompenzalni az
ezzel jar6 elony. Mindkét esetben fennmaradhatnak az elsére maladaptivnak tiind korrelaciok
(Wolf et al. 2013).

A viselkedési konzisztencia modszertani problémat is okoz, ha klasszikus

evoluciobiologia segitségével kivanjuk vizsgalni. Ennek a megkozelitésnek kovetelményei: az
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egyedek kiilonbozzenek a vizsgalt jellegekben; a vizsgalt jellegek valtozatossaganak legyen
legalabb részleges genetikai hattere; a vizsgalt jelleg egyedi értékei kiillonbozo ratermettséggel
jarjanak az egyedek szamara (Lynch & Walsh, 1998). A viselkedési konzisztencia a
kovetkezd problémakat okozza ebben a keretrendszerben szemlélve.

A viselkedési konzisztencia egyedi szinten alapesetben nem értelmezhetd. Az allati
személyiség azonositasahoz egy adott populacié személyiségjegyekben mutatott
repetabilitasat vizsgaljak. Tovabba a személyiség csak tobb valtozo segitségével (viselkedési
tipus, viselkedési megjosolhatosag, viselkedési plaszticitas), illetve gorbékbol szarmaztatva
irhat6 le (reakcionorma megkozelités). A viselkedési szindroma korrelaciokon keresztiil
mutathato ki, amely a személyiséghez hasonldan a populacio tulajdonsaga, igy alapesetben
egyedi szinten nincs kvantifikalhato értéke, jelenleg szamszertisiteni csak valamilyen
populacidhoz vagy idealis esethez hasonlité mddszerrel lehetséges (pl. Herczeg &
Garamszegi 2012).

A viselkedési konzisztencia esetében nem zarhato ki, hogy a jelenség a fenotipusos
plaszticitason keresztiil jon létre (pl. pokokban, Sweeney et al. 2013). Ha ez igaz, akkor egy
adott genotipus kiilonb6z6 kornyezetekben mas-mas személyiséget alakithat ki, igy elrejtve
magat a direkt szelekcios hatasok el6l. Valosziniileg bizonyos esetekben a viselkedési
szindromat jelentd Osszefliggések a funkcionalisan kiilonb6z0 viselkedések kozott pusztan
kornyezeti hatasra alakulnak ki, fiiggetleniil az egyedek genotipusatol. A viselkedési tipusokra
mesterségesen szelektalt vonalakban egy adott genotipus jellemzden egy adott viselkedési
tengely egyik végpontja kozelében alakit ki viselkedési repertoart. Ilyen ragcsalod és madar
vonalakban tobbszor megfigyelték, hogy a tengely két végpontja kdzelében 1€vo viselkedési
tipusok teljesen atalakulnak egymasba, ha a korai egyedfejlodés soran jelentds ingerek érik a
fejlodo allatokat, legyen szo6 anyai hatasrol vagy éppen az alom sszetételérdl (Curley és
Branchi 2013; Groothuis & Maestripieri 2013). Mindez epigenetikus szabalyozo rendszeren
keresztiil jon 1étre (Caramaschi et al. 2013; Curley & Branchi 2013), amely befolyasolhatja a
génekre Kifejtett szelekcios folyamatokat. Tovabba ismert, hogy mitokondrialis DNS-beli
eltérések is vezethetnek konzisztens egyedi kiilonbségekhez a személyiségben az anyagcserén
keresztiil (pl. Lovlie et al 2014). Mivel gyakran egy populacion beliil széles spektrumat
talaljuk a személyiségeknek, ezekhez kozvetleniil ratermettséget kapcsolni komplex
vizsgalatokat kivan. A mar targyalt viselkedési szivargas jelensége a funkcionalisan
kiilonbozo viselkedések dsszekotésével komplex szelekcids mintdzatokat eredményezhet,

amelynek felderitése igen nehéz, ezért a mogottes hatasok rejtve maradhatnak.
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1.3 Hipotézisek a viselkedési konzisztencia létezésének magyarazatara

A viselkedési konzisztencia széleskorii 1étezésének magyarédzatara tobb hipotézis is
sziiletett. A stressz kezelési stilus tedria (stress coping styles) a stresszre adott viselkedési és
¢lettani valaszok kozotti sszefliggéseket tarja fel és keres rajuk magyarazatot (Koolhaas et al.
1999; Caramaschi et al. 2013). Cannon (1916) munkassaga tart fel el6szor efféle dsszefliggést
egerekben: a harcban mutatott teljesitmény és a menekiilés 6sszefiiggott a szimpatikus
¢észrevettek a késObbiekben, hogy azok az egerek, amelyek inkabb nyernek a harcban,
nagyobb eséllyel szenvednek kardiovaszkularis tiinetektdl, melynek a magasabb szimpatikus
idegrendszeri aktivitasuk az oka. Azok az egerek, melyek inkabb vesztettek vagy behodoldak
voltak, a Hipotalamusz-Hipofizis-Mellékvese (HPA) tengely fokozott aktivitasat mutattak
(Henry & Stephens 1977). Olyan vizsgalatok segitségével, melyek a stresszre adott élettani
valaszok mellett, a funkcionalis viselkedésbeli kiilonbségekre is kitértek, Koolhaas et al.
(1999) megalkottak a megkiizdési stilusok fogalmat (coping styles). Koolhaas és munkatarsai
kétféle o stratégiat kiilonitettek el. A proaktiv stratégia agresszivitast, kockazat-vallalast és
rugalmatlan viselkedést jelent, és altalaban jellemzo ra a ,,harcolj vagy menekiilj” (fight or
flight) viselkedési reakcio, amely magas foka érzelmi aktivitasra utal. Ezzel szemben a reaktiv
stratégiat folytatd allatok agresszidja alacsony, kockazatkeriilok és viselkedésiik rugalmas,
emellett stresszhelyzetben gyakran megfagyassal reagalnak. Ezt a mintazatot a viselkedési és
¢lettani stratégiak elkiiloniilésben megtalaltak disznoknal (Hessing et al. 1994), madaraknal
(Groothuis & Carere 2005) vagy éppen féemlésoknél (Kalin & Shelton 2003), de halakban is
(Qverli et al. 2007). Hasonlo, bar bonyolultabb 6sszefiiggések a konzisztens
személyiségjegyek és az élettani jellegek kozott az embereken végzett vizsgalatokban is tetten
érhetéek (Oswald et al. 2006). A tapasztalt jelenségek idegrendszeri, hormonalis hatterét a
kutatok mesterséges szelekcios vonalak 1étrehozasaval vizsgaltak (0sszegezve Caramaschi et
al. 2013 altal).

A megkiizdeési stilussal foglalkozo, laboratoriumi allatok vizsgalatabol szarmazo
eredmények szolgaltak a ,,kényszer” hipotézis alapjaul, amely a természetben megfigyelhetd
viselkedési konzisztencia mintazatokat hivatott megmagyarazni (Bell 2005). A kényszer
hipotézis azt feltételezi, hogy a konzisztens viselkedések €s a funkciondlisan kiilonb6zd

személyiségjegyek kozotti osszefiiggéseket egy kozos (pl. élettani) hattér okozza. Ilyen lehet a
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tobb viselkedést egyszerre befolyasold hormonalis hatas (Ketterson & Nolan 1999); genetikai
kapcsoltsag, meghatarozottsag, pleiotropia (van Oers et al. 2005; van der Waaij et al. 2008;
Dingemanse et al. 2009; van Oers & Mueller 2010; Dochtermann & Dingemanse 2013;
Rigterink et al. 2014); vagy pszichologiai alapok (a temperamentum létezése, Gosling 2001;
Garamszegi et al. 2013). Az ilyen kényszerek megléte ahhoz vezet, hogy a viselkedések
plasztikussaga csokken, illetve az egyes viselkedések nem képesek gyors evoltcios valtozasra
a hattérben allo élettani és genetikai szerkezet komolyabb atrendezédése nélkiil - azaz a
konzisztencia megléte, vagy €pp hianya nem az éppen aktualis kornyezetre adott valaszt
tikkrozi. Tovabba, ha az egyik viselkedésre hatnak a szelekcids erdk, akkor a masik is meg fog
valtozni azok kapcsoltsaga miatt. Ebbol az kovetkezik, hogy kapcsolt viselkedések esetén a
viselkedések fiiggetlen optimalizacidjara nincs lehetdség. A kényszer hipotézissel dsszecseng
a megkiizdési stilusok vizsgélata kdzben felderitett mogottes mechanizmusok beazonositésa is,
illetve a mesterséges szelekcioval létrehozott, viselkedésiikben is kiillonb6zd vonalak
egyedeinek tanulmanyozasaval kapott eredmények (Curley & Branchi 2013; Caramaschi et al.
2013).

A kényszer hipotézissel szemben az adaptiv hipotézis szerint az allati személyiség €s a
funkcionalisan kiilonb6z6 viselkedések kapcsoltsaga nem kényszerként foghato fel, hanem
adaptiv valaszként a szelekcios erékre (Bell 2005; Dingemanse et al. 2007). Ha a kényszer
hipotézis magéaban igaz lenne, akkor egyazon fajon beliil, kiilonb6z6 populéciok kozott
ugyanazt a viselkedési konzisztenciat lehetne megfigyelni a valtozo szelekcids hatasok
ellenére is. Az adaptiv hipotézis értelmében a viselkedési konzisztencia lokalis adaptacioként
jOn 1étre — az ennek felderitésére iranyuld vizsgalatok altalaban tobb kiilonb6zo €¢16hely
tipusban €16 populéciot hasonlitanak dssze, foleg mivel a viselkedési konzisztencia csoport
szintil jelenség. A haromtiiskés piko (Gasterosteus aculeatus) két kiilonbozo ragadozo
szindroma csak abban a populacioban volt jelen, ahol erds volt a ragadoz6 nyomas. Ez alapjan
Bell ugy gondolta, hogy a viselkedési konzisztencia a haromtiiskés piko6 esetében nem allhat a
kényszer hipotézisben feltételezett erds szelekciot korlatozo kényszerek alatt. Dingemanse et
al. (2007) a kérdést 12 piko6 populacion vizsgalta Gjra. Az eredmények alapjan egyértelmii
volt, hogy viselkedési szindromak csak a ragadoz6 nyomasnak kitett populaciokban alakultak
ki, valosziniileg szelekcios valaszként a ragadozok jelenlétére. Habar a kutatok vadon
befogott halakat hasznaltak, és igy az evolicios hattér tesztelhetetlen volt, ugy vélték, hogy
ebben az esetben az adaptiv hipotézist sikeriilt igazolniuk a genetikai hattér vizsgalata nélkiil

is. Ugyanakkor mas vizsgalatok (Brydges et al. 2008; Pruitt et al. 2010) nem talaltak
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eltéréseket kiilonbozo szelekcios nyomasnak kitett populaciok kozott.

Bell és Sih (2007) tovabbment a kérdésben, és megvizsgaltak a Bell 2005-6s
vizsgalataban szerepl6 ragadozomentes populacio egyedeinek valaszat ragadozo6 jelenlétére.
Ismert volt, hogy az ebben a populacidban 1évé egyedek nem mutatnak viselkedési
szindromat. A kisérlet soran hagytak, hogy egy ragadozo elfogyassza a kisérleti allatok felét.
A taléloket ismét megmérve kozvetlentl tesztelték a ragadozo okozta szelekcio, és a
fenotipusos plaszticitas hatasait a viselkedési szindroma kialakulasara. Azt tapasztaltak, hogy
a taléloknél kialakult a kockéazat-vallalas — agresszid szindroma, amely alapvetden a ragadozo
nyomas alatt 4ll6 populaciok viselkedésére jellemz6. Ezt a mintazatot kétféle jelenség is
okozhatta. Korrelacios szelekcios hatasként a ragadozo eleve azokat az egyedeket
fogyaszthatta el, amelyekben a kockazat-vallalas és az agresszio kozott ellentétes iranyu
Osszefiiggés allt fenn. Habar ebben a vizsgalatban a batrabb allatok nagyobb eséllyel estek
prédaul, ez az dsszefliggés az agresszio esetében nem volt igaz, igy a korrelacios szelekcio
hatasa elvethetd. A masik lehetdség hogy a ragadozd jelenlétére a fenotipusos plaszticitas
segitségével reagaltak az allatok, 1étrehozva a viselkedési konzisztenciat — ha valdban ez all a
tapasztalt mintazat hatterében, akkor a viselkedési konzisztencia nem lokalis (genetikai)
adaptacid hatasara jon létre egy populacidban.

Sweeney et al. (2013) pokok vizsgalataval jutottak olyan eredményre, amely
tamogathatja az egyéni tapasztalat €s a fenotipusos plaszticitas fontos szerepét. Mesterségesen
szaporitott egyedeket hasonlitottak dssze laboratoriumi nevelés és szabadon eresztés majd
ujrafogas segitségével tobb életszakaszon keresztiil. Eredményeik alapjan viselkedési
szindroma csak az ivarérett stadiumu és vadon nevelkedett pokban alakult ki. Ebben a
csoportban a mortalitas nagyon alacsony volt, amely alapjan Sweeney et al. (2013) elvetették,
hogy a mintazat erds szelekcids nyomas hatasara jott 1étre, az szerintiik a kdrnyezet és az
egyéni tapasztalat altal kivaltott fenotipusosan plasztikus valasz eredménye lehetett.

Az anyai hatasok meghatarozoak lehetnek abban, hogy az utddokat felkészitsék a
varhato kornyezetre, s ilyen forman nem meglepdek azok az eredmények, melyek arrol
sz6lnak, hogy a sziil6k befolyasoljak az utddok személyiségét (6sszefoglalva Groothuis &
Maestripieri 2013). A laboratoriumi ragesalok vizsgalatabol egyértelmiien kitiinik, hogy a
korai egyedfejlodési szakaszban az anyai viselkedés meghatarozo tapasztalat lehet. Ha példaul
kicserélik az anyakat, vagy mesterséges modon valtoztatnak a gondozasi viselkedésen, akkor
az utddok az aktudlis anya torzsére jellemz0 elhelyezkedést veszik fel a viselkedési
tengelyeken (6sszefoglalva Curley & Branchi 2013). Ezzel egyez6 eredményt talalt Schuett et

al. (2015) madaraknal, ahol is az exploraciot nem az eredeti sziillok génjei hataroztak meg az
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utodban, hanem a gondoz6 anya viselkedési mintdzata. A SAL (gyorsan tamadd) és LAL
(lassan tAmadod) egérvonalak a proaktiv és reaktiv megkiizdési stilusoknak felelnek meg. Ha a
LAL vonalban manipulaljak az almokban a nemeket, akkor az alapesetben meglévo
viselkedési szindroma a neofobia és az agresszio kozott megszinik (Benus & Henkelman
1998) — ami arra utal, hogy még szelekcids vonalakban sem feltétleniil eredendéen fixek a
viselkedési konzisztenciabol fakado korrelaciok. A kényszer illetve adaptacios hipotézisek
vizsgalatai és a fenti eredmények egyiittesen felhivjak a figyelmet arra, hogy a viselkedési
konzisztencia megfeleld evolicios vizsgalatahoz a genetikai, kornyezeti és a kettd

Rand et al. (2003) és Dall et al. (2004) munkajanak nyoman t6bb modell is sziiletett,
amelyek a viselkedésben és allapotvaltozokban (state variables) meglévé egyedek kozti
kiilonbségek megjelenésének és fennmaraddsanak egylittes magyarazatara fokuszalnak. A
modellek szerint a viselkedések és az allapotok kozott fennalld pozitiv-negativ
visszacsatolasok segitségével maradhatnak fenn (Sih et al. 2015). A viselkedési
konzisztenciaban tapasztalhato repetabilitdst magyarazhatjak az egyedek kozott kiilonbozo,
lassan valtoz6 vagy fixalt allapotvaltozok (Dall et al. 2004; Wolf & Weissing 2010;
Dingemanse & Wolf 2010; Luttbeg & Sih 2010). Ennek értelmében az egyedek azért
kiilonboznek viselkedésiikben, mert allapotukban is kiilonboznek, és e kiilonbségeknek
megfeleld adaptiv valaszok formajaban allitjak be viselkedésiiket (Sih et al. 2015). Egy egyed
allapota minden olyan tulajdonsagot jelent, amely hatassal van az egyed altal mutatott
viselkedések koltségeire és eldnyeire (Houston & McNamara 1999), legyen sz6 valtozékony
energiadllapotrél, kondiciorél, szaporodasi sikerrdl, €lettani valtozokrol, morfoldgiarol,
informacios szintekrol, tapasztalatrol, szocialis rangrol. Egy egyed allapotaba olyan valtozok
is tartoznak, amelyek nem a fokuszban 1év6 egyed egyedi tulajdonsagai, hanem a szocialis
kornyezet részei, versenytarsak, ragadozok, parazitak (Sih et al. 2015). Barmelyik ilyen
tulajdonsagban 1év6 konzisztens egyedi kiilonbségek, az adaptiv allapot-fiiggd
viselkedésekkel egyiittesen magyarazhatjak a konzisztens egyedi kiilonbségek meglétét az
allati személyiségben. Az ezek kozott fennallo visszacsatolasi korok képesek fenntartani a
korrelacios szelekcion keresztiil konzisztensen elkiiloniil6 labilis allapotokat és az ahhoz
csatlakozo konzisztens egyedi kiilonbségeket a viselkedésben (Sih et al. 2015).

A legtobb visszacsatolasi modell abbol indul ki, hogy az egyedek adaptiv mdédon az
allapotukhoz allitjak viselkedésiiket (pl. a nagyobb befektetéssel rendelkezék dvatosabbak),
ugyanakkor az allapotvaltozo nem reagél adaptiv mddon a viselkedés valtozasara. Egy

alternativ nézet szerint a viselkedési konzisztencia valojaban egy integralt ¢s adaptiv
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fenotipusbodl szarmazik, amelyben az allapot €s a viselkedés adaptivan reagél egymasra (Sih et
al. 2015). A klasszikus héja-galamb jaték evolucids valtozataban, a ko-evolvalodo
allapotvaltozo hidnyaban az evolucid olyan egyedeket részesit elényben, amelyek
inkonzisztensek viselkedésiikben (amelyek folyamatosan valtoztatjak viselkedési
stratégidjukat). Ugyanakkor, ha egy allapotvaltoz6 ko-evolval a viselkedéssel (pl. agresszi6 -
metabolikus rata) akkor kiilonféle, konzisztens személyiségeket kapunk melyek Osszefiiggnek
eltéré konfiguracioja élettani paraméterekkel: példaul alacsony anyagcsere rataju egyedeket,
melyek nem agresszivek szemben az agressziv, gyors anyagcseréji egyedekkel (Wolf &
McNamara 2012). Ha ezt a modellt kitagitjuk, akkor tobb jelleget integralva elére jelezhetjiik
gyors ¢s lasst altalanos életmenet szindromak (pace-of-life syndromes; POLS) kialakulasat,
melyek 6sszekapcsoljak a viselkedést, a kogniciot, az €lettant és a ratermettséget (Biro &
Stamps 2008; Réale et al. 2010b; Sih & Del Giudice 2012; Sih et al. 2015).

1.4 A POLS hipotézis bemutatasa

Réale et al. (2010b) altal bevezetett POLS hipotézis integralja a viselkedést, az
¢letmenet stratégiakat és kiilonféle élettani allapotokat a gyors-lassu életmenet kontinuum
mentén. A hipotézis szerint a kiilonféle viselkedési tipusok, életmenet stratégiak és élettani
allapotok egylittesei bizonyos esetekben adaptivabbak lehetnek, mint méasok. Ebbdl fakadoan
adott populécion beliil a konzisztensen elkiiloniild viselkedések, azaz személyiségek az egyedi
¢letmenet stratégiak hozomanyai (Stamps 2007; Wolf et al. 2007; Careau & Garland 2012). A
kornyezet valtozékonysaganak koszonhetden a kiilonb6zd kombinaciok egyenld
ratermettséget jelenthetnek az élet soran, mert valtozataik mas-mas kornyezetben lehetnek
adaptivak (Biro et al. 2006; Réale et al. 2010b; Wolf & Weissing 2010). A 2. tablazatban
Osszefoglaltam Réale et al. (2010b) alapjan, hogy a gyors és a lassu POLS miben tér el

egymastol, kiegészitve a kogniciéra vonatkozo elérejelzésekkel (Sih és Del Giudice 2012).
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Lassa POLS

Gyors POLS

Hosszu élet

Késobbre tolt szaporodas
Alacsony novekedési rata
Alacsony diszperzid

Nagyfokil utédgondozasi készség
Alacsony agresszid
Kockazatkeriild

Alapos és lassu exploraciod
Alacsony aktivitas

Magas szociabilitas

Lassu tanulasi képesség 11j szitudcidban

Kivalo6 visszaforditasos tanulas
Hatékony informacié feldolgozas
Rugalmas rutinképzés

Magas HPA aktivitas

Alacsony szimpatikus idegrendszeri
aktivitasi hajlandosag

Magas paraszimpatikus idegrendszeri
aktivitasi hajlandosag

Lasst anyagcsere

Alacsony érzékenység az oxidativ
stresszre

Erds immunvalasz

Rovid élethossz

Korai szaporodas

Magas novekedési rata

Magas diszperzid

Alacsony utodgondozasi készség
Magas agresszio

Kockazat-vallalo

Feliiletes és gyors exploracio

Magas aktivitas

Alacsony szociabilitas

Gyors tanulasi képesség 1j szituaciokban
Rossz visszaforditasos tanulas

Feliiletes informacid feldolgozas
Rugalmatlan rutinképzés

Alacsony HPA aktivitas

Magas szimpatikus idegrendszeri
aktivitasi hajlandosag

Alacsony paraszimpatikus idegrendszeri
aktivitasi hajlandosag

Fokozott anyagcsere

Fokozott érzékenység az oxidativ stresszre

Gyenge immunvalasz

2. tablazat. A gyors-lassu ¢életmenet szindroma (POLS) tengely mentén elkiiloniilo két szE€lso stratégia

életmenettel kapcsolatos, viselkedési és élettani tulajdonsagai (Réale et al. 2010b) kiegészitve kognitiv
tulajdonsagokkal (Sih & Del Giudice 2012)

A proaktiv allatok a POLS tiikrében a kovetkezd viselkedést mutatjak: aktivak, kockazat-

vallalok, gyors, de feliiletes felfedezok, aszocialisak és agresszivek. A reaktiv allatok ezzel

szemben passzivak, kockazatkeriilok, lassu, de alapos felfedezok, szocialisak és nem

agresszivek. A POLS hipotézis egyes perdikcioit megjelenése utan tobben is tesztelték, de
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leginkabb elemenként. Careau et al. (2011) 6sszefiiggést talalt az 6zegerek (Peromyscus
maniculatus) anyagcsere rataja és felfedezo viselkedése kozott a hipotézis perdikcidinak
megfelelden. Niemeld et al. (2012) a kockazat-vallalas-immunvalasz kozti elére jelzett
Osszefliggést talalta meg, azonban a vizsgalt texasi tiicskokben (Gryllus integer) nem volt
nyoma a kockazat-vallalas és a novekedési rata 6sszefiiggésének. David et al. (2012)
zebrapintyek (Taeniopygia guttata) vizsgalataval kimutatta az 0sszefiiggést a proaktivitas
mértéke €s a taplalkozasi hajlandosag kozott. A sebes pisztrang esetében (Salmo trutta)
Adriaenssens ¢és Johnsson (2013) megtalalta az eldre jelzett agresszio-mortalitas Osszefliggést,
ugyanakkor a szintén észlelt negativ aktivitas-mortalitas Osszefiiggés ellentmondott a POLS
hipotézisben foglaltaknak. Hulthén et al. (2013) széles karasz vizsgalataval (Carassius
carassius) kimutatta, hogy a kockazat-vallalobb halak trendszertien gyorsabban ndnek,
tovabba morfologiai plasztikussaguk is magasabb. Le Galliard et al. (2013) az elevensziil6
gyik (Zootoca vivipara) vizsgalatanal a POLS hipotézisnek ellentmondo osszefiiggéseket
talalt abban a tekintetben, hogy a gyors anyagcseréji €s feliiletes felfedezo fiatalok tulélése
ugyanolyan nagy volt, mint az alacsony anyagcseréjii, alapos felfedezoké. Lovlie et al. (2014)
a babzsizsik vizsgalataval (Callosobruchus maculatus) tamogatta a POLS hipotézis azon
elérejelzését, hogy az aktivabb allatok rovidebb ideig élnek. Cole és Quinn (2014) széncinege
(Parus major) vizsgalataval azt talalta, hogy az alacsony kockazatot vallalé6 madarak inkabb a
sajat tulélésiikbe fektetnek és ezen keresztiil egy valdsziniisitheté késdbbi szaporodasba, mint
a jelenlegi szaporodasba, ha veszélyeztetve érzik magukat. Az irodalmat attekintve lathato,
hogy tobb tanulmany is talalt a POLS hipotézis altal feltételezett Gsszefliggéseket, de az
¢letmenet szindromak bizonyos elemeit nem sikeriilt kimutatni, és ellentmondasok is akadtak.
A proaktiv stratégia a rutinképzésen keresztiil inkabb allandé kornyezetben jelenthet
elényt az allatok szamara (Sih et al. 2004b). A proaktiv allatok gyors fejlddésen keresztiil
kevésbé koltséges kognitiv apatatust épitenek ki (Coppens et al. 2010; Niemeld et al. 2013),
amely alacsony viselkedésbeli varianciat és plaszticitast eredményezhet. A stresszre
valaszként adott megkiizdési stilussal foglalkozé tanulméanyokbdl kitlinik az is, hogy a
proaktiv allatok leginkabb belsd allapotuknak megfelelden hatarozzak meg viselkedésiiket. A
reaktiv allatok ezzel szemben kevésbé hajlamosak rutinképzésre, sokkal érzékenyebbek a
kiils6 hatasokra és valtozé kornyezetekben teljesitenek jol. Ezéltal a kiilsé kdrnyezet nagyobb
hatassal birhat a viselkedési konzisztencia kialakulasara és a plasztikussagara a reaktiv

stratégiat folytatok esetében, mint a proaktiv allatoknal (Carere & Maestripieri 2013).
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1.5 A viselkedési konzisztenciat vizsgalo Kisérletek esetében figyelembe veendo tényezok

A viselkedési konzisztencia vizsgalata a legtobb esetben viszonylag kevés egyeden
torténik, mivel minden egyedet tobbszor kell mérni és ez nehezen kivitelezhet6é (Garamszegi
& Herczeg 2012; Stamps et al. 2012). Az igy kapott mérési eredményekbdl statisztikai
modszerekkel meghatarozzak a személyiség jelenlétét repetabilitas becslés segitségével.
Ezutan meghatarozzak a viselkedési tipust, majd a funkcionalisan kiilonbozonek vélt
viselkedések kozott korrelaciok keresésével deritik fel a viselkedési szindromak esetleges
jelenlétét (Garamszegi és Herczeg 2012). Sok esetben viselkedési szindromak detektalasanal a
kutatok megelégszenek azzal, hogyha fenotipusos korrelaciot talalnak két funkcionélisan
eltérd viselkedés kozott. Ez a megkozelités azonban hibas kovetkeztetések levonasdhoz
vezethet, hiszen a fenotipusos korrelaciok egyedek kozotti és egyedeken beliili korrelaciok
k6zos hatasabol erednek (Dingemanse & Réale 2013). A funkcionalisan kiillonb6zd
viselkedések kozotti korrelaciot, azaz a viselkedési szindromat ténylegesen csak az egyedek
kozotti korrelaciok jelentik (Dingemanse & Doctermann 2013; Dingemanse & Réale 2013).
Ha ezt nem vessziik figyelembe, el6allhat az a helyzet, hogy amit talalunk, viselkedési
szindromaként azonositjuk annak ellenére, hogy nincs mogotte valodi egyedek kozti eltérés.
Ilyen hatast fejthet ki az egyeden beliili korrelacion keresztiil, ha a korrelaciés szelekcid miatt,
mindegyik viselkedés egy kozos iranyba mozdul el vagy egyszerlien csak rosszul mériink
valamit (Dingemanse et al. 2010). Fenotipusos korrelacio eléallhat tgy is, hogy a mogottes
viselkedések nem repetabilisek (Bell & Stamps 2004).

Fontos, hogy a kisérleti allatok torténete is ismert legyen a kutatok el6tt, hiszen mar a
sziiletés eldtti és a korai egyedfejlodési fazisban tapasztalt kornyezet meghatarozo lehet a
viselkedési konzisztenciara nézve (Curley & Branchi 2013). Nem beszélve arrol, hogy a
viselkedési konzisztenciat befolyasolo kornyezeti hatdsok konnyen szarmazhatnak a kisérleti
koriilményekbdl (Ruiz-Gomez et al. 2008; Stamps & Groothuis 2010b). A viselkedési tipusok
vizsgalata onmagaban nem elégséges, hogy a szelekcid hatasat teszteljiik a személyiségre
(Dingemanse & Réale 2013). A fent vazolt megkozelités teljesen figyelmen kiviil hagyja az
egyedi viselkedési megjosolhatdsagot, amely akkor észlelhetd, ha a vizsgalt allatok mérési
koriilményei azonosak és a mérési hiba egyenld mértékben oszlik meg kozottiik. Tobb olyan
kidolgozott modszer is megjelent, melyek az viselkedési megjosolhatosag viselkedési

konzisztenciaban betdltott szerepét vizsgalhatova teszik (Herczeg és Garamszegi 2012;
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Stamps et al. 2012; Dingemanse és Dochtermann 2013). Stamps et al. (2012) mutatott ra
Bernat-rakok (Pagurus bernhardus) és Ward korallstigerek (Pomacentrus wardi) vizsgalatan
keresztiil, hogy az egyeden beliili viselkedési valtozatossag (Intra-individivual variability,
IIV) fontos egyedi komponense lehet a viselkedési konzisztencianak. Ebben a tanulmanyban a
standardizalt koriillmények ellenére, a lehetséges 6sszes befolydsolo elem kizarasa utan, még
mindig statisztikailag szignifikans eltérések mutatkoztak abban, hogy egy adott egyed mérései
kozott mennyire pontosan kdveti sajat viselkedését. A kiilonbozo egyedek mas-mas
kiszamithatosaggal birnak viselkedésiikben egy adott kontextusban (Biro & Adriaenssens
2013), ezért elterjedOben van a viselkedési megjosolhatosag (behavioural predictability)
kifejezés hasznalata az egyéni viselkedési valtozatossag jelolésére, mellyel azt fejezziik ki,

hogy az egyed viselkedésével mennyire pontosan alkalmazkodik a beallo helyzetekhez.
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2. Célkitiazések

A keétéltiiek kivalo alanyai az evolucios okologiai kisérleteknek, mivel dsszetett
egyedfejlodésiik és ¢letmenetiik soran valtozatos kdrnyezetekkel keriilnek kapcsolatba, a
diszperzios képességiik viszonylag csekély és relative konnyen vizsgalhatoak a legtobb
fenotipusos jelleglik kvantitativ genetikai alapjai (Beebee 1996; Miaud & Merild 2001). Ezen
feliil jol lathato és konnyen, gyorsan mérhetd ndluk a fenotipusos plaszticitas jelensége,
amiért gyakori alanyai az ezzel foglalkozo vizsgalatoknak (pl. Denver 1997; Laurila és
Kujasalo 1999; Merila et al. 2000; Benard 2004; Lind & Johansson 2007; Luquet et al. 2011;
Maher et al. 2013). Kétéltiiek esetében mar larva korban (a metamorfozis el6tt) is mérhetéek
olyan ¢letmenet valtozok, amelyek jelent6s kihatassal lesznek az egyedek egész életére. A
fejlodési 1d6 hossza és a realizalt testtomeg alapvetden befolyasolja a larvak és a juvenilis
(atalakulas utan 1évd, de nem ivarérett) egyedek talélését, s6t még a szaporoddképes korba
jutott egyedeknél is kimutathatd a larvakori tulajdonsagok ratermettségre gyakorolt hatasa
(Miaud & Merild 2001). A legtobb faj rovid id6t tolt a larva stadiumban, ezért mar egy par
hoénapos vizsgalat soran felmérhetdek a ratermettséget indirekt mddon becslo jellegek.
Személyiség vizsgalatok terén a csoportrol kevés tanulmany all rendelkezésre (Sih et al. 2003;
Koprivinkar et al., 2012; Wilson & Krause 2012), amelyek szama alapjan a taxon extrém
modon alulreprezentalt a viselkedési konzisztencidval foglalkozé kutatasokban (Smith és
Blumstein 2008; Garamszegi et al. 2012). A fentiek és korabbi kétéltiiekkel valo
laboratoriumi tapasztalatom miatt dontottem az erdei béka ebihalak viselkedési
konzisztencidjanak vizsgalata mellett.

A disszertacio elméleti hatterében targyalt adaptiv és kényszer hipotézisek
teszteléséhez viszonylag sok adat all rendelkezésre. Ezek tobbségét 6sszevetve lathatd, hogy
nem lehet egyértelmiien allast foglalni egyik hipotézis mellett sem. A POLS hipotézis a
személyiséget, ¢lettani jellemzOket, a kogniciot és életmenet stratégidkat a ratermettséggel
Osszefliggésben életmenet szindromakba integralja, és ezen keresztiil kinal magyarazatot a
személyiség jelenségére. Azonban a POLS hipotézis elOrejelzéseit vizsgald tanulmanyok a
hipotézis egyes feltételezéseit mutattak csak ki, az dsszes eldre jelzett korrelacio egyik
esetben sem volt jelen. Bizonyos esetekben a vizsgalatok soran pedig egyenesen ellentétes
Osszefliggéseket talaltak a kutatok. A kétéltliek kivaloan alkalmasak lehetnek a fentiek alapjan
POLS hipotézis egyes eldrejelzéseinek tesztelésére, kiilonds tekintettel a személyiség €és az

¢letmenet kozotti Osszefiiggésekben. Az erdei békak viselkedésének megjosolhatdsagara
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vonatkoz6 vizsgalataimmal az eddigieknél 6sszetettebb (komplexebb) modon szeretném
tesztelni az életmenet szindroma hipotézis érvényesiilésének feltételeit.

Tobb irodalmi adat is rendelkezésre all az egyedfejlédési kdrnyezet fontossagarol a
kialakulo viselkedési tipus tekintetében (Curley & Branchi 2013; Groothuis & Maestripieri
2013). Vannak adatok arra nézve is, hogy az egyedfejlédés alatt az egyedet érdé kdrnyezeti
hatasok képesek lehetnek viselkedési konzisztenciat kialakitani mind allati személyiség, mind
viselkedési szindroma tekintetében (Benus & Henkelman 1998; Sweeney et al. 2013). Az
egyedfejlodés alatt megtapasztalt 6kologiailag relevans kornyezeti tényezok viselkedésre
kifejtett hatasanak vizsgalata idealis lehet a kétéltliek esetében, ahol az ebihalak nagy
szamban nevelhetdek kontrolalt laboratoriumi koriilmények kozott. Egy ilyen vizsgalat annak
a kimutatasara is alkalmas lehet, hogy a csoport szinten megjelend viselkedési konzisztencia
milyen mértékben lehet eredménye az egyedfejlodési kornyezet altal kivaltott fenotipusos

plaszticitasnak.

Kisérleteimmel a kovetkezo kérdéseket, hipotéziseket szeretném tesztelni:

a). Ha a természetbdl behozott petékbdl kikeld, egyesével és ragadozo jelenléte nélkiil
laboratoriumi common garden koriilmények kozott (minden egyedet a laborban
ugyanolyan koriilmények és ingerek érnek, kiilonbség koztiik csak a kezelésekben
van) tartott egyedek esetében konzisztensen elkiiloniild személyiségek jelennek meg,
akkor feltételezhetd, hogy az adott populacioban a személyiség genetikailag fixalodott
komponenssel rendelkezik.

b). Kiilonbozd egyedfejldodési fazisok kozott tesztelve felmérhetd a személyiség
stabilitasa illetve véltozasa az egyedfejlddés soran. Egy korabbi vizsgalat alapjan
vadon befogott ebihalakban a személyiség konzisztensen megmaradt a metamorf6zis
utan is. Azt varom, hogy fiatal és id0sebb ebihalak személyisége is konzisztens lesz
laboratériumban nevelve.

c.) Tobbszor tesztelve az ebihalakat az egyedfejlédés soran, kontrollként csak késoi
stddiumban tesztelt ebihalakat alkalmazva felmérhetd maganak a tesztnek az esetleges
hatdsa a személyiségre nézve. Ez esetben varhato, hogy a standard viselkedési tesztek
nem fogjak befolyasolni drasztikusan a személyiséget.

d). A POLS hipotézis eldrejelzései mentén Osszefliggést varok az ebihalak vizsgalt

személyiségjegyeinek viselkedési tipusai és az indirekt ratermettség becsld ¢letmenet
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tulajdonsagai kozott. A hipotézis alapjan varhato, hogy az aktivabb, batrabb és
feliiletesen felfedezd egyedek hamarabb érik el a metamorfozist és relative nagyobb
tomegnovekedést produkalnak egységnyi id6 alatt.

e). Az egyedi viselkedésbeli megjosolhatdsag és a ratermettség becslésére alkalmas
valtozok (relativ tomegndvekedés, és fejlodési id6) kozotti osszefliggések
felderitésével bovithetéek a POLS hipotézis eldrejelzései.

f). Adott petecsomokbdl szdrmaz6 ebihalakat 6kologiailag relevans kornyezeti
tényezonek kitéve (fajtarsak jelenléte, ragadozok jelenléte) vizsgalhatd hogy a
tapasztalatnak a fenotipusos plaszticitdson keresztiil milyen hatdsa van a személyiség
kialakuldsara az egyedfejlédés soran. Az irodalom alapjan véarhaté hogy a ragadozé és

a fajtars jelenlét hatassal lesz a személyiség kialakulasara.

3. A vizsgalt faj — az erdei béka (Rana dalmatina)

Az erdei béka (Rana dalmatina Fitzinger in Bonaparte, 1839) a kétéltiick (Amphibia)
osztalyan beliil a farkatlan kétéltiiek (Anura) rendjébe, a valodibéka-félék (Ranidae)
csaladjaba, a holarktikus elterjedésii barna- és bajszosbékakat magaba foglalé Rana nembe
tartozo faj. Az erdei béka legkozelebbi rokonai a P6 vidékén honos olasz erdeibéka (Rana
latastei) valamint a Dél-Balkanon el6fordulo gorog béka (Rana graeca). Elterjedési teriilete
az 1. abran lathatd, ahol tengerszinttdl bizonyos helyeken egészen 1700 méter magassagig
megtalalhat6. Foként lazabb szerkezetli lombhullaté erdékben (tolgyes, biikkds, gyertyanos,
stb.) és azok nyilt részein, ritkabban réteken és cserjésekben fordul el6. Az ember altal
hasznositott teriileteken, példaul szant6foldek, legeldk, csak ritkan talalni meg. Tllevel
erdékben nem fordul el6. Hazankban a leggyakoribb barna, vagy bajszos béka, amely
csakugy, mint minden kétéltii fajunk, természetvédelmi oltalom alatt all. Természetvédelmi

értéke 10.000 forint (forras: http://www.khvsz.mme.hu).
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1. abra. Az erdei béka (Rana dalmatina) elterjedési teriilete (forras IUCN)

Az erdei béka (2. dbra) megjelenésében a hazankban szintén eléforduld gyepi békéhoz
(Rana temporaria) hasonlit. Habar az utdbbi joval ritkabb, féleg hegyvidéki teriileteken
gyakran atfednek az elterjedések és a k6zos szaporodo hely hasznalat is gyakori. Az erdei
béka joval gracilisabb és nyulankabb alkatu, mint a gyepi béka. Kiilonosen feltlinéek hosszl
labai: ezeket elérenytjtva a sarokiziilet messze talér az allatok orran ellentétben a gyepi
békaval. Tovabba az orra inkdbb hegyesebb, mint a tompabb orra gyepi békaé. Hasi oldala is
fehérebb vagy egyszinii, mig a marvanyozott, sotétebb szinezetli has inkabb a gyepi béka
jellegzetessége. Az erdei béka hatanak szine altalaban vildgosbarna, de ritkabban
megfigyelhetéek vordses szinezetbe hajld példanyok. Szembetiing a fejen talalhatod kantar- és
halantéksav melynek sotét rajzolata nagy kontrasztban all az allat tobbi szinével. Ez rejti a
dobhartyat a szem mogott, amely kisebb €s kdzelebb all a szemhez, mint a gyepi békanal. Az
erdei béka jellemzden 6-8 centiméter hosszu, de a ndstények ennél nagyobbak is lehetnek.
Szaporodasi iddszakban a himek hiivelyk vankosa nem iit el szinezetében az ujjaktol. Az
erdei béka ebihalak nagyméretli farok uszéval rendelkeznek, amely gyakran pottydzott.

Testiik is viszonylag magas, amely megkiilonbozteti a tobbi hazai faj larvaitol.
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2.abra. Az erdei béka (Rana dalmatina) kiilonb6z6 életszakaszai. Fent balra peték; fent jobbra
hatso 1ab fejlesztés kezdetén 1évo ebihalak; kozépen metamorfozis kezdete; lent jobba frissen

atalakult egyed, lent balra kifejlett erdei béka. A Szerzd és Laczi Miklds felvételeibdl.

Az erdei béka hazankban telelésbdl marcius elején jon elé (Gordgorszagban januar
végén, Svédorszagban kora aprilisban; Hartel 2003). A telet elvermelve a szarazfoldon tolti,
de hidegebb régiokban a viz felszin alatt, az iszapba furédva (Kuzmin 1999). Az ébredés utan
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nem sokkal indul a parzasi idészak, s kizarolag ilyenkor lathatjuk az erdei békat vizek
kozelében. Szaporodo helyiil a nagyobb keréknyomoktol a komolyabb, halakkal rendelkezd
tavakig, vagy patakok lassan csorgedezo kiszélesedo részeéig barmi megfelel szamara. A
szaporodasi idoszak korai szakaszaban a himek leginkabb a viz mélyebb részét részesitik
elényben, majd késobb feljonnek a felszinre, ahogy a hdmérséklet emelkedik (Schneider et al.
1988). Ez a viselkedés befolyasolhatja a peték elhelyezését is, amelyet a gyepi békaval
ellentétben mindig maganyos, labda alaki csomoban raknak le a néstények. Ezek igen
gyakran valamilyen viz alatti n6vényi részhez rogzitettek. Az erdei béka himjei bizonyos
esetekben territorialis viselkedést mutatnak, s Gigy tlinik, felismerik a territoriumukkal hataros
tobbi himet hangjuk alapjan (Lesbarréres és Lodé 2002) s a himek hangja dsszefiiggést mutat
szaporodasi sikerlikkel (Lesbarréres et al. 2008). A nagyobb himek érkeznek hamarabb s
foglalnak el territoriumot, majd a ndstényekért folytatott harc klasszikus scramble tipusu
versengéssé alakul, ahogy az egyre tobb érkez6é him szatellit viselkedésre all at (Lodé és
Lesbarreres 2004; Hettyey et al. 2005; Lesbarréres et al. 2008). Megfigyeltek viszonylag
alacsony szazalékban tobb himtdl szarmazé megtermékenyitést is (Lodé és Lesbarreéres 2004).
A peterakas altalaban éjszaka torténik, a ndstény 500-1500 petét rak, melyek dtmérdje,
tomege valtozo, a néstény kondicidjatol fiigg; tovabba kényszer kompromisszum (trade-off)
all fenn a peték tomege és a peték szama kozott (Weddeling et al. 2003). A nagyobb méretii
nostények mindezek mellett hajlamosak messzebb 1év6 peterako helyek felkeresésére, akar az
erddszéleken tul is (Ponsero és Joly 1998). Az ebihalak 5-8 napon beliil kelnek ki, néhany
napig a szikzacskobol taplalkoznak, majd algakat, ndvényi részeket fogyasztanak, de
elpusztult fajtarsak tetemébdl is szivesen lakmaroznak. Az erdei béka ebihalak ragadozo
jelenlétében valtoztatnak farkuk morfologian (Lardner 2000). Az erdei békak szelektiven
reagalnak a kiilonféle ragadozok jelentette veszélyre, a szitakoto larvakra reagalva
legerdsebben, s aktivitasukat is csokkentik (Hettyey et al. 2011). Halak jelenlétében a
morfologiai valasz mellett aktivitasukat is jelentdsen csokkentik és buvohely hasznélatuk is
megugrik (Teplitsky et al. 2003). Az atalakul6 egyedek majus végén, junius elején hagyjak el
a vizet, a szarazfoldon az avarban €16 gerinctelenekkel taplalkozva. Ivarérettségét 2-3 éves
korukban érik el. Nappal a kifejlett allat az avar alatt tartozkodik, de borus, pards iddben
tobbnyire nappal is aktiv. Jellegzetes rejtd szinezete €s robbanasszerti, akar két méteres

ugrasai miatt nehezen észlelhet6 (Péchy és Haraszthy 1997).
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3.1 A vizsgalatban résztvevo populacio élohelye

A disszertacioban részletezett vizsgalatok elvégzéséhez sziikséges célpopulaciot Dr.
Kovécs Tibor segitségével talaltam meg, aki Vagi Baldzzsal egyiitt végezte el a Pilis és a
Visegradi-hegység valamint kornyékének extenziv herpetofauna térképezését (Vagi et al.
2013). A végiil kivalasztott populacid a Szentendrei-szigeten talalhato, a szaporodo hely
ahonnét az allatokat gytijtdttem pedig Szigetmonostor kozelében (47°40'40.77"N,
19°5'31.47"E). Az eredi békak petézd helye ezen a teriileten egy régi kubik godrokbdl allo to
egylittes, amely foként kavics aljzattal bir, amelyet néhany cm vastagsagban lagy iszap borit.
A tavak szélein vizben all6 bokorfiizek kivald petézd helyeket nyujtanak, illetve a kornyezd

fakrol behulld dgak biztositjak petecsomok megtapasztasi helyeit (3. abra).
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3. abra. A gytjtési helyiil szolgald kubikos godor egylittesekbdl 1étrejott torendszer. A

felvételek a 2013-as év nagy arvize utan késziiltek. A Szerz6 sajat felvételei.

2011-ben kérésemre a Duna-Ipoly Nemzeti Park rendelkezésemre bocsajtotta dr. Toth
Balazs hidrookologiai referens, Janata Karoly Orkertiilet vezetd és dr. Hegyi Zoltan zoologiai
referens teriileten végzett felmérésének eredményeit. Ez alapjan megallapithato volt a
tavakban tobbféle 6shonos €s invaziv halfaj jelenléte (3. tablazat), melyek koziil tobb is lehet
ragadozdja a nem mérgezd erdei béka ebihalaknak.

Tobbszoros személyes kiszallasok alkalmaval segitdimmel megallapitottuk
csikbogarfélék (Dytiscidae), vizipoloskak (Nepomorpha) és karcsu acsak (Aeshnidae, pl.
orias szitak6té Anax imperator) gerinctelen ragadozok jelenlétét is, amelyek nagy predacios
nyomast gyakorolhatnak az ebihalakra. A kavicsos aljzat és az artéri kitettség miatt a tavak

vizszintje erds ingadozast mutatott a Duna aktuélis vizhozamanak megfelelden, illetve a
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nagyobb arhullamok rendszeresen halakat hoztak a tavakba, de a kisebb tavak majdnem teljes
kiszaradasa is megfigyelhetd volt a kevésbé csapadékos években. Az erdei béka mellett a
szaporodo helyet személyes megfigyeléseim szerint barna varangy (Bufo bufo), barna asobéka
(Pelobates fuscus) és voroshasu unka (Bombina bombina) és a kecskebéka komplex tagjai
(Pelophylax spp.) is rendszeresen hasznaljak.

latin fajnév magyar megnevezeés
Abramis ballerus lapos keszeg
Abramis brama dévérkeszeg
Alburnus alburnus sz¢lhajto kiisz
Aspius aspius balin
Blicca bjoerkna karikakeszeg
Carassius auratus eziistkarasz
Esox lucius csuka
Ameiurus nebulosus torpeharcsa
Lepomis gibbosus naphal
Leuciscus cephalus domolyko
Leuciscus idus jaszkeszeg
Perca fluviatilis csaposugér
Rutilus rutilus bodorka
Sander lucioperca fogassiillo

3. tablazat. A Duna-Ipoly Nemzeti Park munkatarsai altal végzett halfaunisztikai felmérés

eredményei az erdei béka célpopulacié szaporodé helyérél, 2010-es adatok.
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4. Viselkedési konzisztencia és életmenet-szindromak (POLS) vizsgalata

4.1 Bevezeto

A klasszikus megkozelités értelmében a személyiséget csak egyféle jelzdvel illetik, ez
pedig a tobbszor elvégzett mérés eredményeibdl szarmaztatott viselkedési tipus. Ez a
megkdzelités azonban nem veszi figyelembe az egyedi viselkedési megjosolhatosagot sem a
viselkedési plaszticitast, de ennek kivédésére mar kiilonféle modszerek allnak rendelkezésre.
Az egyedeket kornyezeti gradiens (illetve jelenlét, hiany) mellett tartva, az egyedei reakcid
norma meredeksége megadja az egyed viselkedési plaszticitasat (Dingemanse & Dochermann
2013). Abban az esetben, ha sikeresen korrigalunk a kornyezetbdl fakado viselkedési
elcstiszasokra — azaz a viselkedési plaszticitasra (Dingemanse et al. 2010) — s az esetleges
mérési hibak egyenlden oszlanak el, akkor, az egyedi viselkedési megjosolhatosag marad,
amellyel az egyedek kifejezésre juttatjak viselkedési tipusukat (Stamps et al. 2012).

A POLS hipotézis (Réale et al. 2010b) integralja a személyiséget a gyors-lasst
¢letmenet kontinuum mentén kialakul6 életmenet szindromakba. Ebben az értelemben a
viselkedési konzisztencia 1étezése abbodl fakad, hogy kiilonb6z6 egyedek kiilonb6zo
¢letmenet-stratégiakat folytatnak a populacion beliil, amelyekhez kiilonféle élettani jellegek és
személyiségjegyek kombinalodnak (Stamps 2007; Wolf et al. 2007; Caerau és Garland 2012).
Az elmélet szerint ezek a kiilonféle kombinaciok mas-mas kornyezetekben lesznek adaptivak,
igy heterogén viszonyok kozott képesek megmaradni egymas mellett (Biro et al. 2006; Réale
et al. 2010; Wolf & Weissing 2010). A POLS hipotézist tobben is vizsgaltak, azonban az
Osszes perdikcidja sosem igazolodott be egyszerre, és ellentmondasok is akadtak (Careu et al.
2011; David et al. 2012; Niemeli et al. 2012; Adriaenssens & Johnson 2013; Hulthén et al.
2013; Le Gailard et al. 2013; Lovlie et al. 2014; Cole & Quinn 2014). A POLS hipotézis
kozvetleniil nem tartalmazza a viselkedési megjosolhatosagot. Mivel a gyors POLS-ot kovetd
egyedek rutin képzok, allando kornyezetben teljesitenek jol (Sih et al. 2004) és az allando
viselkedési stratégia kovetése kevésbé koltséges (Coppens et al. 2010; Niemela et al. 2013),
ezért feltételezem, hogy alacsony egyeden beliili viselkedési valtozatossadgot produkalnak,
azaz a viselkedési megjosolhatosaguk magas.

Tobb tanulmany szerint is fontos az egyéni tapasztalat az egyedfejlédés soran a
személyiség kialakitasaban (Dingemanse et al. 2009; Rédel & Monclus 2011; Butler et al.

2012; Curley & Branchi 2013). E tapasztalatszerzés a viselkedési tipus elcsuszasat okozhatja,
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vagy akar viselkedési konzisztenciat alakithat ki. Feltételezhetd, hogy emellett a kés6bbi
egyedfejlodési szakaszokban megfigyelheté POLS-ra is hatassal lehet. Ezek az egyéni
tapasztalatok azonban nem minden esetben szarmaznak 6kologiailag relevans kornyezeti
tényezOkbol, hanem akar semleges, laboratoriumi koriilmények kozott is el6fordulhatnak. A
kisérleti koriilmények €s a személyiségtesztek mdodszerének hatdsat ritkan veszik figyelembe
(Stamps & Groothuis 2010b), vagy véletleniil deriil rajuk fény (Ruiz-Gomet et al. 2008).
Jelen témakor a disszertacio kovetkez6 kérdéseivel/hipotéziseivel foglalkozik:
a) — b.). A viselkedési konzisztencia mindkét szintjének vizsgalata erdei béka (Rana
dalmatina) ebihalakon semleges ,,common garden” laboratériumi kérnyezetben. Két
egyedfejlodési szakaszban.
C.). Az ebihalakat két csoportra osztva vizsgaltam, hogy megtudjam, hogy a korai
egyedfejlodési szakaszban elvégzett mérés milyen hatdssal van a késObbi egyedfejlédési
szakaszban tapasztalhat6 viselkedési konzisztencidra és POLS-ra.
d.) —e.). Eletmenet-szindromak keresése a vizsgalt viselkedési tipusok, a viselkedési
megjosolhatosag és a metamorfozis eléréséhez sziikséges fejlodési id6 illetve az addigra elért

relativ tomegndvekedés kozotti sszefliggések felderitésével.

4.2 Anyag és Mddszer

A 2011-es vizsgalatban Molnar Orsolya és Nagy Gergely segédkezett a terepre vald
kijutasban. Nagy Gergely a labor berendezésében szintén részt vallalt. Ezenkiviil minden

egyéb munkalatot a szerz6 végzett el.

4.2.1 A Kkisérleti allatok gyiijtése

A Szigetmonostor kdzelében (47°40'40.77"N, 19°5'31.47"E) talalhat6 szaporodd
helyrdl 6sszesen 80 frissen lerakott petecsomodbol gyljtottem a petéket marcius 17. és 20.
kozott, 2011-ben. Csak az egymastol nagyobb tavolsagra 1évo petecsomokat gylijtottem be,

ezzel is igyekezve csokkenteni a kozeli rokonsag lehetdségét. A petecsomokrol olloval
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tavolitottam el egy-egy darabot a helyszinen. E darabokat miianyag szallitodobozokba
helyeztem pont annyi tovizzel, hogy ellepje 6ket, majd az ELTE TTK Allatrendszertani és
Okologia Tanszékének laborjaban olloval 2-3 petét tartalmazo csoportokra bontottam tovabb,
ezeket pedig athelyeztem tiszta RSW-t (reverz ozmozis sziiréssel megtisztitott, UV kezelt,
majd ujra sozott lagy viz; American Public Health Association 1985) tartalmaz6 mtianyag
edényekbe. Petecsomoként tiz, véletlenszeriien kivalasztott petét referenciaméret segitségével
lefotoztam feliilrdl, standard tavolsagbol Fujitsu s7000 kamera segitségével. Ezekbdl a
képekbdl hataroztam meg a petecsomonkénti atlagos peteméret az UTHSCSA Image Tool v.

3.0 (ingyenesen letolthetd: http://compdent.uthscsa.edu/dig/itdesc.html) alkalmazasaval. Az

atlagos peteméretet az anyai befektetés lehetséges mérészamaként hasznaltam a statisztikai

modellekben (Laugen et al. 2002).

4.2.2 Elhelyezés és kisérleti elrendezés

A petéket egy napig hagytam a laborban, miel6tt athelyeztem volna dket a kisérlet
helyszinére. Ezalatt megfigyeltem a fejlddésiiket, s eltavolitottam a nem megtermékenyitett
petéket és a rendellenesen fejlodd embridkat. A kisérleti petéket atszallitottam egy temperalt
¢s elsotétitett helyiségbe, ahol a kisérlet idétartama alatt 19 °C uralkodott. A nyolc literes (34
x 23 x 16 centiméteres) Heidrun markaju miianyag edényekbe 30-30 fejlodo pete kertilt két
liter RSW-be. Az edények fala eredetileg atlatszo volt. Az aljukra kiviilrél a méréseket segité
racshalozatot ragasztottam fel. Fehér hungarocellbdl falakat épitettem az edények koré, illetve
alajuk is azt tettem, hogy a szomszédos edényekben 1év6 ebihalak ne lathassak egymast,
illetve igy éles kontrasztot is kaptam a leend6 kameras felvételekhez (4. abra). A
laboratoriumi helyiségben 12:12 6ras fotoperiodust allitottam be. A fehér fénycsovek
(OSRAM L 36 W/740) altal biztositott fényt eltereltem, igy az szorodva jutott el az allatokhoz,
ezaltal elértem, hogy a fliggdlegesen elhelyezett kamerak a viztiikron a lehet6 legkevesebb
zavaro csillogast észleljék. Miutan a peték kikeltek, egy véletlenszeriien kivalasztott,
egészséges morfologiajua és tiszasu egyedet kivalasztottam koziiliik, a tobbi allatot pedig
elengedtem az eredeti él6helyén. Végeredményben tehat 80 kiilonbdzo csaladbol egy-egy
egyed keriilt be a kisérletbe. Ezzel a megoldéssal igyekeztem minél nagyobb genetikai
valtozatossagot reprezentalni a vizsgalt populaciébol, mivel ekkor még nem rendelkeztem

eldzetes informaciokkal arra nézve, hogy milyen viselkedési konzisztencia konfiguraciok
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fordulnak el6 az altalam vizsgalt populacidban.

Az ebihalakat bot mixerrel apritott spenottal etettem, mikropipetta segitségével,
minden egyes napon, a napi ciklus vége eldtt két oraval. Az ad libitum taplalék biztositasa
folytan az allatok folyamatosan névekvo mennyiségli spenotot kaptak a kisérlet elére
haladtaval. Amikor egy allat elérte a metamorfozishoz kozeli allapotot, akkor az etetést
felfiiggesztettem, mivel az ebihalak a metamorfozis ideje alatt nem taplalkoznak. Az RSW-t
minden negyedik napon frissre cseréltem, aminek soran az allatokat egy rovid idore kifeszitett
akvariumi halo segitségével kivettem az edényekbdl. Minden olyan eszkozt, amely érintkezett
az ebihalakkal, tobbszor atoblitettem (csapvizzel, ioncserélt vizzel, végiil RSW-t hasznalva).
Ezaltal igyekeztem elérni, hogy az ebihalak, naivak maradjanak a fajtarsak jelenlétére,
eltekintve a kikelési fazistol, mivel nem rendelkeztem megfeleld kapacitassal a peték
egyesével tartdsara.

Minden egyes ebihal fejlddését napi szinten kdvettem. Mivel a korai fazisokat nehéz
megallapitani mikroszkop haszndlata és altatas nélkiil, ezért a kisérlet els6 részében még nem
a fejlettségi stadiumokat vettem figyelembe, hanem a kort. A 80 ebihalat két csoportra
osztottam véletlenszerlien, amelybdl az ,,eldtesztelt” jelzésii csoportot a kikeléstdl szamitott
11. napon viselkedési vizsgalatoknak vetettem ald. Ezutan mindkét csoport tagjait megmértem
ismét, amikor az adott egyedek elérték a Gosner altal meghatarozott fejlettségi stadiumok
koziil a 32-36-0s szakaszt (Gosner 1960), amely a labujjak differencialodasanak idészaka. Ez
a stadium jol beazonosithatd szabad szemmel is. Mivel ebben a stddiumban van a legnagyobb
kiilonbség aktivitasban a kiilonbozo fajok kozott (Lawler 1989; Richardson 2001),
feltételeztem, hogy talan fajon beliil is ekkor leghangstlyosabbak az egyedi
személyiségjegyek kozti eltérések. Miutan az id6sebb ebihalak viselkedési tesztjei
megtorténtek, tovabb kovettem az egyedek fejlodését. Amikor kozeledtek a Gosner 42-€s
stadiumhoz (a mells6 labak megjelenése, amikortol mar metamorfnak tekinthetek), 2-3
oranként ellenériztem Oket. Amint megjelent a mellsé végtag, az adott ebihalat elvittem egy
masik laborba, ahol megmértem testtomegét (elétte szivaccsal eltavolitottam a viz nagy
részét) analitikai mérleggel (Mettler AE 200), és feljegyeztem a metamorfozis elérésének
idejét (kikelés napjatol szamitva harom oOras pontossaggal). Ezutan az adott egyed visszakeriilt
a sajat edényébe, csokkentett vizmennyiség mellett. Habar terveztem, hogy megprobalom az
allatokat életben tartani addig, amig a juvenilis békakat is le tudom mérni egyszer, erre végiil
nem kertilt sor (a magas mortalitas, illetve az allatok inaktivitdsa miatt), s igy az allatokat
végiil visszaszallitottam Szigetmonostor kdzelébe. A vizsgalatban szerepld két csoport koziil,

a ,.kontroll” Gosner 32-36-o0s ebihalakat csak az idésebb stadiumban mértem le. Az
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,elotesztelt” Gosner 32-36-os ebihalakat kétszer mértem le az egyedfejlédés soran, egyszer 11
napos korban, masodszor az id6sebb, fejlettebb stddiumban. Ily médon lehetové valt, hogy két
¢letszakaszban is tesztelni tudjam a viselkedési konzisztenciat az egyedfejlddés soran,
tovabba arra is adodott lehetdségem, hogy megvizsgdljam a mérések esetleges hatasat a
személyiségre. A ratermettséget indirekt modon becslé bélyegeket pedig egy harmadik
egyedfejlodési szakaszban, a metamorfozis kezdetekor hataroztam meg a tomeg
megmérésével, és a kikeléstol szamitott Gosner 42-es stadiumig eltelt fejlodés id6

meghatarozasaval. Ezutan az egyedeket visszaszallitottam a gytijtési helyiikre.
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4. abra. Az ebihalak nyolc literes (34 x 23 x 16 centiméteres), atlatszo falu miilanyag
dobozokban, két liter RSW-ben. Lathatoak a dobozok aljara kiviilrdl ragasztott

segédracsozatok, és a vizualis kontaktus megakadalyozo hungarocell falak.

4.2.3 Személyiségvizsgalatok

A Big Five-bol (Réale et al. 2007; Garamszegi et al. 2013) haromféle személyiségjegy
vizsgalatat terveztiilk meg témavezetdimmel. A legtobb ebihal esetében nem beszélhetiink
agressziv viselkedésformakrol (ez talan csak a kannibalizmusra hajlamos, aktivan timado
fajok esetében figyelheté meg), mig a tarsas viselkedés vizsgalatahoz komplex Kisérleti
elrendezések sziikségesek, amelyeket nem allt médomban biztositani. Ezért a valasztas az
alabbi személyiségjegyekre esett: aktivitas (mozgasi hajlandosag ismerds kornyezetben), az

exploracio (itt: ismeretlen kornyezet felderitése) és a kockazat-vallalés (itt: szimulalt
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ragadozotamadésra mutatott valasz, ismerds kornyezetben). Az éallatok személyiségének
pontos meghatarozasahoz minden esetben tobb mérés sziikséges. Mivel az ebihalak nem
kifejlett egyedek, ezért esetiikben gyorsan valtozhatnak az élettani jellegek, amelyek
befolyasolhatjék a személyiségjegyek megnyilvanulasat is. Ugy véltem, hogy ha jol
megfoghato fejlettségi stadiumokban végzem a méréseket, akkor a komolyabb fejlodési
valtozasokbol fakado zajt minimalizalhatom. Haromnapos mérési intervallumok mellett
dontdttiink, jol megfoghaté fejlédési stadiumok kdzelében. A ,,szabadiszd” Gosner 25-6s
allapot utan az ebihalak egy ideig tomeget és testméretet novelnek, kiilsd, lathato valtozas
csak a hats6 1abbimbo megjelenésénél kovetkezik be gyakran hetekkel késobb.
Hasonloképpen a hatso 1ab differencialodasa tiint egy stabilabb periddusnak, bar a tényleges
¢lettani és a hattérben zajlo hormonalis folyamatokrdl nem rendelkeztem elézetes
informaciokkal. Egyuttal a mar emlitett faji kiilonbségek felfokozodasa is amellett sz6lt, hogy
ez az iddszak fontos lehet az egyedi személyiségtipusok szempontjabol is.

A haromnapos intervallumok alatt minden viselkedést megmértem minden egyes nap,
igy viselkedésenként harom adat allt el6 minden egyes allatrol egy adott stadiumban. Egy
adott napon el6szor mindig aktivitast mértem, mivel ez egy nem beavatkozast igényld
méréssel kivitelezhetd volt (kamerak bekapcsolasa). Ezutan kozvetleniil kovetkezett
véletlenszertien valamelyik beavatkozast igényld vizsgélat, mivel a kockazat-vallalas és
kiilonosen az exploracidé mérése igen nagy stresszel jarhatott az allatok szamara. Attol
fiiggetlentil, hogy ez a kdzépsé mérés exploracio vagy kockazat-vallalas volt, a kovetkezd
mérésig az adott egyedet legalabb két oraig hagytam pihenni a sajat ismerds medencéjében az
utolsé mérés elott. Minden viselkedést webkamerak segitségével vettem fel. A mdodszer
alapjai Leon Vliegertdl szarmaznak (személyes kozlés). Ez egy igen olcsé megoldas nagy
mennyiségl allat egyidejli kamerdzasdhoz, azonban megvannak a maga hatranyai. Egy USB
gyOkér hubra Gsszesen kettd szimultan miikodé kamera csatlakoztathatd. Emiatt minden
masodik kamera utan sziikségem volt egy jabb laptopra. Hogy egy szamitogép két kamerat is
vezérelhessen, a Dorgem programot (Frank Fesevur: http://dorgem.sourceforge.net)

hasznaltam. Mivel javasoltdk, hogy ne hasznéljak ugyanolyan tipusii kamerakat ugyanazon a
gépen, ezért valtozatos Logitech és Trust markaju kamerakat szereztem be. Ez utobbiak igen
olcsok, de valasztasuk késobb visszavonhatatlan karokat okozott, ugyanis gyakrabban alltak
le a mérések kozben. A program maga limitalt rogzitési lehetdséget kinal: egy
masodpercenként egy allokép rogzitésére képes, ha tobb kamera megy egy szamitogéprol.
Egy masik limital6 tényezé az USB kabelek hossza. A kamerak idénként nem kovették az egy

képkocka/egy masodperces képrogzitési sebességet, néha véletlenszertien 2-3
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masodpercenként rogzitették a képkockakat. Tovabbi gond a képmindség: a gyengébb
kamerak képe nagyon zajos, ami a kiértékelésnél nem elhanyagolhat6 tényez6. A legjobb
képet ezzel a megoldassal a kés6bbi években hasznalt HD képes webkamerdk adtak. Tovabba
feltételezhet6en egyetlen, megfelel6 memoriaval és tobb gyokérhub kartyaval ellatott PC jobb

megoldas lehetne, mint tobb laptop egyideji hasznalata.

AKktivitas vizsgalata - Az aktivitds meghatarozéasara az ebihalak szamara ismerds
kdrnyezetben, sajat edénylikben keriilt sor. A kamerdk vezérlése ezektdl a lehetd legtavolabb
volt, minimalizalva igy az esetleges zavaro hatast. Az aktivitas mérése minden kijelolt mérési
napon két oraval a nappali ciklus kezdete utan tortént. Az aktivitismérésbe bevont allatokat a
kamerak 30 percen keresztiil vették, allatonként koriilbeliil 1800 képet eredményezve. Ezeket
a képeket manualis értékeltem ki, s meghataroztam azon képek szamat ahol az allat az el6zo
képkockahoz képest mozgast mutatott. Ebb6l tigy alkottam meg a mozgasi gyakorisagok
egyedi mérészamait, hogy ezt a szamot elosztottam az 6sszes képkocka szammal: egy
folyamatosan mozg¢ allat esetében ez 1,00 értéket adna, mig egy mozdulatlan esetében 0,00-

at.

Exploracio vizsgalata — Az idegen kornyezetben zajlo felfedez6 viselkedés vizsgalatat
egyszerre négy darab 36 literes miianyag dobozzal (Heidrun marka, 80 x 32 x 18 cm, lasd 5.
abra) végeztem, ezeket két kameraval figyeltem. Az edények fala atlatszatlan sziirke volt, az
aljzatukra alkoholos filc segitségével 40 téglalapot rajzoltam fel. Ezutan négy darab, soderrel
megtoltott milanyag edényt helyeztem el benniik, ugy hogy ne legyen olyan pozicid, amelybdl
az egész felfedezhetd teriilet teljesen belathato lenne (5. abra). Minden egyes mérés el6tt a
dobozokat feltdltottem négy liter RSW-vel, illetve mérés utan gondosan eloblitettem
csapvizzel és RSW segitségével, elkeriilve azt, hogy a kovetkezd ebihal megérezze az el6z6
szagat. Az ebihalakat feszitett akvariumi haloval fogtam ki neveléedényiikbol, majd atvittem
a szomszédos helyiségbe, ahol az exploracios dobozok voltak. A két helyiség homérséklete
megegyezett. Ezutan az ebihalak a medence déli részén talalhato két téglalapnyi teriiletbe
keriiltek, amelyet ekkor a doboz tobbi részEtdl egy haromoldali miianyag lemezzel
valasztottam el. Ezutan az 4llatokat 6t percig békén hagytam, majd felemeltem az elvalaszto

lemezt. Az ebihalaknak 25 perc allt rendelkezésére, hogy a lehetd legtobb téglalapot
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meglatogassak. Minden egyes egyednél dsszeszamoltam a meglatogatott téglalapokat, s ezt

elosztottam az Gsszes bejarhato téglalap szamaval (40-bol 38-ba lehetett belépni). Egy

téglalapot akkor tekintettem bejartnak, ha az ebihal legalabb a torzsével athaladt a két

téglalapot elvalasztd vonalon.

5. abra. Az exploracios vizsgalat soran

felhasznalt medence.

37

Kockazat-vallalas — A kockazat-vallalés
mérésére az ebihal sajat edényében keriilt
sor. Erre a célra készitettem a 6. dbran
talalhato eszkozt, amely standard modon
képes egy ijesztd stimulus leadasara. A
célzast szemmel végeztem, hogy a fémrad
mindig az ebihal kézelébe csapddjon. Ez a
modszer némi variancidt vihetett a stimulus
erdsségébe, de ugy gondolom, hogy az
ebbdl fakado hiba teljesen véletlenszeriien
oszlott meg az ebihalak kozott. A fémrud
becsapodasara az ebihalak gyors
menekiilésbe kezdtek, majd lefagytak. A
menekiilési 1d6t és a lefagyas hosszat a
képek feldolgozasakor mértem. Az
ijesztéstdl az ebihal Gijra megmozdulésaig
eltelt id6t masodpercben megadva kaptam
meg a latenciat. Mivel nem rendelkeztem
eldzetes ismeretekkel a latenciaidék
lehetséges hosszat tekintve, ezért az
ijjesztés utan 15 percig folytattam a
képrogzitést. Ha egy allat ezt kdvetden sem
mozdult meg, akkor a maximalis

latenciaiddt kapta, azaz 900 masodpercet.
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55cm

6. abra. Tadpole-buster 3000 — a szimulalt ragadozotamadas kivitelezésére alkalmazott eszkoz
sematikus rajza. A fogantytval ellatott eszkoz belsejében 1€vo 11 centiméteres fémrad a teljes
55 centiméteres hosszban szabadesésre képes, majd manualis célzas mellett becsapddva a

vizbe, 11 centiméterrel a cs6 végétol megall. Habar az eszkoz kétségkiviil hatékony, veszélyes

is az ebihalakra, ezért a késobbi vizsgalatokban mas mddszer mellett dontdttem.

4.2.4 Statisztikai modszerek

A statisztikai analizisekbe végiil csak azokat az 4llatokat vontam be, amelyek elérték a
Gosner 42-es allapotot, azaz megkezdték a metamorfozist, s mindegyik videofelvételiik
kielemezhetd volt. A mar emlitett kameraproblémak miatt 13 allat viselkedési vidediban
hiany lépett fel, s ezért azok nem keriiltek be az analizisekbe. Kett6 allat elpusztult az
exploracios mérések alatt, harom egyedet az ijesztésre szant eszkdz sebesitett meg végzetesen,
tiz tovabbi allat ismeretlen okokbol pusztult el, és 12-t azért zartam ki, mert jellegzetes, S
alaku gorbiilt gerinc-farok torzulast mutattak. {gy végiil 19 allat allt rendelkezésemre az
elétesztelt Gosner 32-36-o0s stadiumban 1€v6 csoport mindkét egyedfejlodési szakaszaban, és
21 allat a kontroll Gosner 32-36-os stadium csoportban. Ezeket a csoportokat az analizisekben
kiilon kezeltem — részben a fent vazolt kisérleti elrendezés miatt, részben a kérdésekbol vart
viselkedési konzisztencia mintazatainak dsszehasonlithatosaga miatt a kiilonféle csoportok
kozott.

Minden egyes csoportban a mért harom viselkedésen repetabilitas vizsgalatot
végeztem az egyedek kozotti varianciakomponens €s a teljes variancia 6sszehasonlitasaval,
mind a harom mérést figyelembe véve. Beckert (1985) kovetve varianciaanalizis alapu
megkozelitést alkalmaztam, amely altalaban megbizhaté eredményekhez vezet (Nakagawa &

Schielzeth 2010), tovabba mivel a becslést csak a kezelésben kiilonbdzé csoportonként
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végeztem, ezért tovabbi valtozok felhasznalasara nem volt sziikség. A viselkedési
konzisztencia esetleges valtozasanak a tettenérésére az egyedfejlodés soran, amelyet
befolyasolhatott az elsé mérés altal okozott zavaras, altalanos linearis kevert modelleket
(General Linear Mixed Models, GLMM) futtattam. Az adott viselkedés volt a fiiggd valtozo,
az egyedfejlodési stadium (el6tesztelt ebihalak 11 naposan és Gosner 32-36 stadiumban) a fix
faktor, az egyed, pedig mint random faktor keriilt be a modellbe. Itt leginkabb az egyed x
egyedfejlodési stadium interakci6 volt az érdekes, amely megmutatja, hogy az egyedhatas
kiilonbozik a fejlodési stadiumok kozott viselkedési konzisztencia esetén. Az interakcid, mint
random faktor keriilt bele a modellekbe, majd -2 log likelihood ratio tesztet végeztem Littel et
al. (2006) nyoman. A korlatozott modell -2LL értékébdl kivontam a teljes modell megegyez6
értékét, majd a kapott szdmhoz khi négyzet tablazat segitségével, 1-es szabadsagi fok mellett,
rendeltem szignifikancia értéket.

A viselkedési konzisztencia viselkedések kozotti szintjét, azaz a viselkedési
szindromat, Spearman rangkorrelacios teszttel vizsgaltam, csakis a repetabilisnak bizonyult
viselkedések kozott. Ezekbe a korrelaciokba bevontam a viselkedésekben tapasztalhatod
viselkedési megjosolhatosagot is, fliggetleniil attol, hogy az adott viselkedés repetabilis volt-e
vagy sem. Ez a valtoz6 6nmagaban is fontos informaciokat hordozhat az egyedekrdl, attol
fiiggetleniil, hogy mennyire konzisztens a viselkedés a vizsgalt csoportban. Feltételeztem,
hogy létezhetnek olyan komplex viselkedési stratégiak, amelyek szerint kiilonb6z6
viselkedési tipusok mas-mas megjosolhatosaggal jarnak, illetve hogy a kiilonféle
funkcionalisan kiilonboz6 viselkedések megjosolhatosaga lehet, hogy nem fiiggetlen
egymastol. Az eldtesztelt Gosner 32-36 csoportokban lehetéségem nyilt arra, hogy
egyedfejlodési szindromakat, illetve a fejlddés soran esetlegesen 6sszekapcsolt egyedi
viselkedési megjosolhatdsagot is vizsgaljam a két egyedfejlédési stadium kdzott Sperman
rangkorrelaciok segitségével. A nagy mennyiségii, nem fliggetlen tesztbdl fakado statisztikai
problémak figyelembevételére hamis felderitési arany (false discovery rate, FDR) korrekciot
(Benjamini & Hochberg 1995) alkalmaztam. Ez a korrekcio Garcia (2004) és Verhoeven et al.
(2005) szerint a legjobban teljesit a Bonferroni-féle eljarasok kozott. Egy tovabbi problémara
is fel kell hivnom a figyelmet, amely részben a fent leirt modszertanbdl fakad. Azon ebihalak,
melyek a kockazat-vallalast méré megfigyelés teljes 15 perce alatt sem jottek ki az ijesztés
utan tapasztalhato fagyasbol, az elérheté maximalis 900 masodperces kockazat-vallalasi
értéket kaptak — mivel a jelenség eldzetes ismeretének hidnyaban nem allt médomban ndvelni
a megfigyelési id6t. Ennél a vizsgalatnal néhany egyednél eléfordult, hogy a harom mérésbol

kettd is maximalis értéket kapott, tovabba akadt olyan egyed, ahol mindhdrom mérés értéke
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900 masodperc volt. Mint a késébbi vizsgalatokban is kideriilt, duplazott megfigyelési id6
sem elegendd a pontos érték meghatarozasdhoz bizonyos egyedek esetében.

Ez egy tipikus ’jobbra cenzurazé effektus’, amely gyakran megfigyelheto a latencia
mérészamai esetében, mivel a kutatok tobbsége nem tud vagy nem akar a kisérleti
koriilményeken valtoztatni (Stamps et al. 2012). A megnovelt megfigyelési idon és a mérések
szamanak emelésén kiviil (Stamps et al. 2012) a szakirodalom tobbféle szituacioban javasolja
az adott viselkedés mérését (Carter et al. 2013). A jobbra cenzlirazas egyértelmiien
befolyasolta volna a csoportok repetabilitasdnak becslését, hibas eredményeket adva (mint az
késobb latni fogjuk, e magas értékii allatokra altalaban az alacsony konzisztencia jellemzd, S
nem forditva). Ezért ezeket az egyedeket (N = 0 ,,11 napos elétesztelt”; N = 1 ,,idésebb
elétesztelt” és N =3 ,,idésebb kontroll” csoportokban) a kockazat-vallalassal kapcsolatos
repetabilitas becslésekbdl €s a kockazat-vallalo viselkedési tipust/viselkedési
megjosolhatosdgot, mint valtozot tartalmazo tesztekbdl s modellekbdl kihagytam. A tovabbi
analizisekben az egyedi viselkedést két mérészammal irtam le, melybdl az egyik viselkedési
tipus volt. Ahol szignifikdns repetabilitast talaltam, ott a viselkedési tipust az adott viselkedés
harom mérésének atlagaként hataroztam meg. Repetabilitastol fliggetleniil minden esetben a
harom mérés szorasa adta meg az egyedi viselkedési megjosolhatosagot az adott viselkedések
esetében, amelyet mint a masodik egyedi viselkedést jellemzd mérdszamot alkalmaztam. A
komplex viselkedési tipusok meghatarozasara végiil nem keriilt sor, mivel nem talaltam erds
bizonyitékokat viselkedési szindromak létezésére.

Annak meghatarozasara, hogy léteznek-e komplex életmenet szindromak (POLS),
altalanos linearis modelleket (General Linear Models, GLM) hasznaltam. A vizsgalt
csoportokra futtatott GLM-ekben a meghatarozott viselkedést leird valtozok voltak a
magyarazo valtozok, és a ratermettséget becslé metamorfoziskori tomeg és kor szerepelt
fiiggd valtozoként. A metamorfozis stddiumra elért tomeg és az eléréshez sziikséges kor
fliggtek egymastol (Pearson korrelacio, r = 0,414 N = 40, P = 0,008). Ezért a metamorfozis
kezdeti tomeget tigy analizaltam, hogy a modellekbe bevittem a metamorfozis kezdetekor
elért életkort, mint kovaltozot. fgy lehetdvé valt, hogy a relativ novekedési ratat analizaljam,
amely fliggetlen a metamorfozis kezdetén mutatott életkortol. Ezen modellek mindegyikéhez
hozzaadtam a peteméretet, mint az anyai befektetést jellemzd adatot, az esetleges anyai
hatasok kontrolalasara. A kezdeti modellek mindegyike az 6sszes jellemz0t tartalmazta, majd
visszalépéses modellegyszeriisitést hajtottam végre, azaz csak azon hatasokat tartottam meg a
végs6 modellekben ahol a P < 0,05 (Grafen és Hails 2002). Ennek segitségével igyekeztem

elkeriilni azon problémakat, amelyek a nem szignifikans elemek megtartasabol fakadhatnak
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(Engqvist 2005). Ezt a mddszert altalaban konzervativ megkozelitésként emliti a
szakirodalom (Murtaugh 2009; Hegyi & Garamszegi 2011). Mivel ez a modszer nem ad
megbizhat6 eredményt, ha a modell rezidualisok nem normal eloszlasuak, ezért Kolmogorov-
Smirnov teszteket alkalmaztam a normalitas vizsgalatara Lilliefors korrekciot alkalmazva.
Ezek alapjan mindegyik modell rezidualis normal eloszlasinak mutatkozott.

Az elbtesztelt Gosner 32-36 stadiumu ebihalakban valtozatos korrelacidkat talaltam a
viselkedési tipusok és a viselkedési megjosolhatosagok kozott (Isd. Eredmények). Ez esetben
ezeket a valtozokat nem lehetne egyetlen GLM-be tenni magyarazé valtozoként, mivel ez az
esetlegesen fellépd multikollineralitdson keresztiil befolyasolhatja a becsiilt p értékeket.
Ennek elkeriilésére fokomponens analizist (PCA) futattam a viselkedést leird osszes valtozon
ebben a csoportban. Az analizis eredménye kettd olyan egymastol fiiggetlen, nem rotalt PC
volt, amelynek sajatértéke nagyobb volt, mint egy (4. tablazat). Az els6 fékomponens a teljes
variancia 48,6%-at magyarazta és leginkabb az aktivitas és kockazat-vallalast leiro 6sszes
valtozot tartalmazta. A masodik fokomponens 17,6%-ban magyarazta a teljes varianciat, és
leginkabb az exploraciot irta le. A kapott PC-ket kiilon modellben analizéltam s a modelleket
lefuttattam az eredeti valtozokkal is. A GLM eredmények esetében a szignifikancia mellett
megadtam az erésséget jelz6 effekt size-ot (éta négyzet #7). Minden analizist a PASW Statistic

18-as programcsomaggal végeztem el (PASW Inc., Chichago, IL).

Viltozo PC1 PC2
Aktivitasi tipus 0,698 -0,501
Aktivitasi megjosolhatosag -0,706 0,029
Exploracios tipus -0,234 0,711
Exploracios megjosolhatosag 0,584 0,488
Kockéazat-vallalasi tipus 0,827 0,035
Kockézat-vallalasi megjosolhatosag 0,921 0,243
Variancia hanyad részét magyarazza (%) 48,6 17,6
Sajatérték 2,92 1,06

4. tdblazat. Az eldtesztelt Gosner 32-36-0s ebihalak viselkedésien futtatott fékomponens
analizis (PCA) eredménye. A viselkedési tipust az atlag érték képviseli, mig a viselkedési

megjosolhatosagot a mérések szoérdsa (SD).
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4.3 Eredmények

4.3.1 Viselkedési konzisztencia

Kizardlag az aktivitds bizonyult repetabilisnek minden vizsgalt csoportban, mig az
exploracio az idésebb egyedfejlodési szakaszban lett repetabilis mindkét csoportban, addig a
kockazat-vallalas egyediil az el6tesztelt csoportban mutatott szignifikans repetabilitast (5.
tablazat). Ezek a repetabilis viselkedések tekinthetoek allati személyiségnek ezekben a
csoportokban. Az altalanos linearis kevert modellek (GLMM) szerint a viselkedési
konzisztencia megvaltozott az egyedfejlodés soran a zavarast kovetden (egyed x
egyedfejlédési fazis interakceio; aktivitas: y° = 3,49, P = 0,031; exploracio: y* = 2,45, P =
0,059; kockazat-vallalas: XZ = 6,29, P = 0,006). Az eldtesztelt ebihalak 11 napos korban zajlo
mérése utan eltelt kozel egy honap alatt a Gosner 32-36-os stadium elérésének idejére az
aktivitas konzisztenciaja csokkent, mig az exploracio és kockazat-vallalas konzisztensen csak
az 1ddsebb korban végzet méréseken volt kimutathato. (5. tablazat). A viselkedési tipus csak a
felfedez6 viselkedés kapcsan mutatott valtozast: az idésebb ebihalak nagyobb teriileteket
deritettek fel (aktivitas: F118 = 0,11, P = 0,92; felfedezés: Fy 15 = 17,13, P < 0,001; kockazat-
vallalas F1 15 = 0,24, P = 0,63). Ezzel kapcsolatosan meg kell, hogy jegyezzem, hogy mivel a
fiatal és 1dOs ebihalak is ugyanakkora aréndban voltak tesztelve, ezért nem lehet ilyen médon
elkiiloniteni a kor és a méretkiilonbségek hatasat.

A 11 naposan lemért eldtesztelt és az id6sebb, Gosner 32-36-0s stadiumu kontroll
ebihalak csoportjaiban nem jelentek meg komplex viselkedési stratégiak, azaz a viselkedési
tipus és a viselkedési megjosolhatdsag kozott korrelacid nem jott 1étre, ugyanakkor tobbet is
talaltam az eldtesztelt Gosner 32-26-o0s stadiumu csoportban (6. tdblazat). Megjelent egy erds
trend, amely aktivitas—kockazat-vallalas korrelaciora utalt az elétesztelt 32-36-os stadiumu
ebihalakban (rs = 0,53, N = 18, P = 0,023). Egyedfejlddési szindromaként az elGtesztelt
csoportban 11 napos korban mutatott aktivitas korrelalt az idésebb korban mutatott
(eldtesztelt Gosner 32-36) exploracioval (rs =-0,59, N = 18, P = 0,009), azonban ez is, és az
el6z0 trend is kiesett a hamis felderitési rata (FDR) korrekcié utan. Garamszegi et al. (2012)
altal végzett analizis szerint atlagosan az effect-size 0,2 viselkedési korrelaciok esetében.

Ez alapjan feltételezhetd, hogy magasabb mintaszam esetén az FDR korrekcio utan
mindkét korrelacio fennmaradt volna aktivitas-kockazat-vallalas szindromara utalva az

elotesztelt és egyedfejlodési szindromara a 11 napos — elétesztelt csoportokban. A szindroma
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meglétére enged kovetkezetni a fokomponens analizisek eredménye is (4. tablazat). A

Filiggelékben megtalalhatd az 6sszes korrelacio tablazatba szedve.

Aktivitas Exploracio Kockazat-vallalas
El6tesztelt 11 napos 0,4 + 0,15 0,01 £0,15 0,005+0,13
ebihalak (P =0,0021) (P=0,22) (P=0,5
N=19
Kontroll G 32-36-0s 0,55 +£0,12 0,24 + 0,14 0,087 £0,15
ebihalak (P =0,00013) (P =0,032) (P=0,27)
N=18
Elotesztelt G 32-36-0s 0,3 + 0,15 0,39 + 0,15 0,24 +0,16
ebihalak (P =0,015) (P =0,002) (P =0,048)
N=18

5. tablazat. A kiilonb6zo stadiumu/kezelési csoportt erdei béka ebihalak
személyiségjegyeinek repetabilitas = szoras (SD) értékei. Az altalanos linedris modellekbol
(GLM) megkapott P értékek zardjelben, szignifikans értékek kiemelve. A 11 napos csoportbol

lettek az elStesztelt csoport tagjai iddsebb korukra.

Spearman korrelaciok eldtesztelt Gosner 32-36-0S I N P
ebihalak csoportjaban

Aktivitas viselkedési tipus — Aktivitas -0,63 18 0,005
megjosolhatosag

Kockéazat-vallalas viselkedési tipus — Kockazat- 0,81 18 <0,0001
-véllalas megjosolhatosag

Exploraciéo megjosolhatosag — Kockazat-vallalas 0,72 18 0,001
megjosolhatosag

6. tdblazat. Sperman rangkorrelacids tesztek eredményei FDR korrekcio utan az elétesztelt
Gosner 32-36-os erdei béka ebihal csoportban. Komplex viselkedési stratégidk jelentek meg:
az aktivabb egyedek magasabb eldre jelezhetdséggel mutattik a tesztek alatt viselkedésiiket;
hasonldan a kockazat-vallalas az alacsony latencia idokhéz magasabb eldre jelezhetdség
tartozott; a kockazat-vallalasban magas eldre jelezhetoséget mutatod egyedek ugyanezt

mutattak az exploracios viselkedésiben is.
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4.3.2 Eletmenet szindrémak (POLS)

Az elbtesztelt ebihalak 11 napos korban és a kontroll Gosner 32-36-0s csoportban az
aktivitds mértéke negativ viszonyt mutatott a metamorfozis kezdetének idejével (11 napos
ebihalak: Fy 17 = 19,23, P < 0,001, #* = 0,53; kontroll Gosner 32-36 ebihalak: F1 15 = 7,16, P =
0,017, s =0,31;

7. abra).

1, 2,
557

Metamorfozis kezdete (nap)

Aktivitas

7. dbra. Aktivitds — Metamorfozis kezdete POLS az el6tesztelt ebihalak fiatal 11 napos
koraban (1,) és a kontroll Gosner 32-36-os (2,) erdei béka ebihalak csoportjaiban. Az aktivabb
egyedek gyorsabban fejlodnek, és hamarabb kezdik meg az atalakulast.

A kiilonféle viselkedések megjosolhatésaga az idésebb ebihalak esetén Gsszefliggést
mutatott a relativ novekedési rataval. Az aktivitds megjosolhatosaga negativ korrelaciot
mutatott a relativ novekedési rataval a kontroll Gosner 32-36-os ebihalaknal (Fy 15 = 6,69, P =
0,021, n* =0,31; 8. 4bra). A fentiekkel sszefiiggésben ez azt jelenti, hogy az aktivabb
egyedek hamarabb kezdték meg a metamorfozist és a magasabb viselkedési
megjosolhatosaggal rendelkezd ebihalak nagyobb tomeget realizaltak a korukhoz viszonyitva.
Az eldtesztelt Gosner 32-36-0s ebihalak esetében a felfedezés megjosolhatdsadga negativ
viszonyban allt a relativ novekedési rataval (F114 = 5,98, P = 0,028, ;12 =0,3; 8. abra).

44



151

084

Relativ tomegnivekedés

100
=074
-157 -
00 05 10 15 20
Aktivitas megjosolhatosiga (SD)
. 2 | 3
15 ’ 121 ’ 4

Relativ tomegnivekedés
Relativ tomegnovekedés

. @
- 104 \ 124
L v - T

T

T v T T T T =
05 A3 21 29 a7 0 150 300 450

Exploricié megjosolhatosiaga (SD) Kockazat-vallalas megjosolhatosaga (SD)

8. abra. Osszefiiggések a viselkedési megjosolhatdsag és a relativ tomegnovekedés kozott
iddsebb erdei béka ebihalaknal.

1, - A precizebb aktivitast mutatd kontroll Gosner 32-36-os egyedek ugyanannyi id6 alatt
nagyobb tomeget érnek el.

2, — A konzisztensen mindig ugyanakkora mértékben exploralé elétesztelt Gosner 32-36-0S
egyedek nagyobb tomeget érnek el ugyanannyi id6 alatt.

3, — A kockazat-vallalasban alacsony viselkedési megjosolhatosaggal rendelkezd, eldtesztelt

Gosner 32-36-o0s egyedek egységnyi idoben torténd relativ tomegnovekedése magasabb.

Mikozben a kockazat-vallalas megjosolhatosaga pozitiv Osszefiiggés mutatott ugyanezzel
(F114 = 5,14, P = 0,04, ° = 0,27; 8. abra). Tehat azon egyedek, melyek felfedezé

viselkedésben megjosolhatobbak voltak, de nagyobb varianciat mutattak a kockazat-
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vallalasban nagyobb tomeget realizaltak az ebihal stddium soran. Minden mas magyarazo
valtozo nem korrelalt sem a fejlodési idovel, sem a relativ tomeggel (minden P > 0,07,

Fliggelék).

4.4 Az eredmények megvitatasa

4.4.1 Viselkedési konzisztencia — személyiség és viselkedési szindroma

Bell et al. (2009) meta-analizise szerint a viselkedési valtozok repetabilitasa atlagosan
0,37-0,47 kozé esik, amely valtozatos viselkedési megjosolhatdsag jelenlétére utal a vizsgalt
populacidkban. Az is ismert, hogy a vadon €16 allatok repetabilitasa valamivel magasabb,
mint a laboratoriumban nevelteké. Az altalam talalt repetabilitas értékek nem térnek el
nagymértékben ezektdl az allitasoktol. Az eredményekbdl kitlint, hogy az aktivitds mar a
korai egyedfejlodési szakaszban repetabilissé valik, és a késdbbiekben is az marad. Az
exploracio csak az idésebb egyedfejlodési szakaszban valik repetabilissd, mig a kockazat-
-vallalas repetabilitdsanak létrejottéhez kdrnyezeti hatasra volt sziikség. Ez alapjan
kimondhatd, hogy az egyedfejlodés a személyiség megjelenésének szempontjabol érzékeny €s
fontos idészak (Groothuis & Trillmich 2011; Trillmich & Hudson 2011; Curley & Branchi
2013; Groothuis & Maestripieri 2013). Wilson és Krause (2012) tanulmanyukban vadon
befogott tavi béka (Pelophylax ridibundus) ebihalak vizsgalata soran megallapitottak, hogy az
aktivitas és az exploracio konzisztens személyiségjegyek, amelyek még a metamorfozis utan
is azok maradnak. Vizsgalatukban azonban az ebihalak eldtorténete nem ismert, ily modon a
személyiségjegyek létrejottét kivaltdo okok homalyban maradnak.

Eredményeim szerint, ragadozo és fajtars jelenlétre kontroll ebihalaknal az
egyedfejlédési konzisztencia legjobb esetben is gyenge az ebihal stadiumon beliil. Ugy tinik,
hogy a személyisé€g jelenléte €s hidnya az 1d6 és a fejlettség elérehaladasatol fligg a fajtars és
ragadozd jelenlétre naiv allatokban. A fejlédéssel eltelt id6 mellett Ggy tlinik, hogy az egyéni
tapasztalat is fontos komponens a viselkedési konzisztencia létrejottében. A kockazat-vallalas,
mint repetabilis személyiségjegy csak abban a csoportban jelent, meg amely mérések altal
okozott stressz hatasnak volt kitéve korai életszakaszban. Ez az észrevétel hozzajarul az

ontogenezis soran gyljtott tapasztalat fontossagat hangsulyozo, egyre névekvo irodalomhoz
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(Stamps & Groothuis 2010b; Curley & Branchi 2013; Groothuis & Maestripieri 2013),
tovabba ramutat arra, hogy a vadon befogott dllatokban tapasztalt mintdzatok értelmezése
nem egyértelmi (pl. Merild 2009).

Viselkedési konzisztencia funkcionalisan kiilonb6zo viselkedések kozott gyakori
jelenség a vadon €16 allatoknal (Garamszegi et al. 2012, 2013), de ritkan tesztelik
laboratoriumban nevelt naiv egyedeken, s akkor se mindig mutathat6 ki (Riechert és Hedrick
1993; Herczeg et al. 2009). Az FDR korrekcios modszer alkalmazasa utan csak az elGtesztelt
csoportban jelentkezett egy erds korrelacios koefficiensii, de csak marginalisan szignifikanst
trend, amely aktivitas-kockazat-vallalas szindromara utalt. Bell és Sih (2007) harom-tiiskés
piko (Gasterosteus aculeatus) vizsgalataval viselkedési szindroma létrejottét indukalta annak
segitségével, hogy egy ragadozdkkal ¢l6helyiikon nem talalkozé populaciobdl szarmazd
egyedeket predacionak tette ki. Sweeney et al. (2013) laborban és vadon nevelt pokokat
hasonlitott dssze tobb életszakaszban. Viselkedési szindromat csak a vadon nevelkedett
pokoknal talalt. Az el6z6 vizsgalattal ellentétben itt alacsony volt a mortalitds. A szerzok
szerint ez arra utal, hogy a szindréma adaptiv valaszként jelentkezik a kdrnyezeti
tapasztalatokra a fenotipusos plaszticitas segitségével, és akar erds szelekcios hatas (mint a
tiiskés pikok esetében) nélkiil is 1étrejohet. Masfeldl igen nagy az irodalma azon
vizsgalatoknak, amelyek a viselkedési konzisztencia tobb szintjét is er6sen genetikailag
determinaltnak talaltak (van der Waaij et al. 2008; Dingemanse et al. 2009; Curley & Branchi
2013; Dochtermann & Dingemanse 2013; Groothuis & Maestripieri 2013; Rigterink et al.
2014). Kiilonosen a szelekcios vonalakon végzett vizsgalatok (pl. Benus & Henkelman 1999)
mutatjadk meg, hogy a genetikai és kornyezeti determinaltsdg bonyolult 6sszhatasa szabhatja
meg az egyedek személyiségét. A kiilonbozd hatasok szétvalasztasira egyértelmiien célzott és
jol megtervezett vizsgéalatok kellenek.

Az egyed altal kifejezésre jutatott viselkedési variancia vizsgalata fontos elemmé
kellene, hogy valjon a viselkedési konzisztenciaval foglalkozo kutatasokban (Herczeg &
Garamszegi 2012; Dingemanse et al. 2012a; Stamps et al. 2012). Elméletileg ez a variancia
harom komponensbdl allhat: mérési hiba; viselkedési plaszticitas, amely kornyezet altal
indukalt, potencidlisan adaptiv viselkedési elcsuszas; vagy a viselkedési megjosolhatdsag,
amely kornyezettdl fliggetleniil mutatja, hogy az egyed mennyire pontosan fejezi ki a
viselkedési tipusat. Az utobbi idoben tobb tanulmany is foglalkozott a viselkedési variancia
biologiailag relevans formaival legyen szo6 a viselkedési megjosolhatosagrol (Stamps et al.
2012; Westneat et al. 2012; Biro & Adriaenssens 2013; Briffa 2013; Briffa et al. 2013;
Westneat et al. 2014; Urszan et al. 2015) vagy a viselkedési plaszticitasrol (Westneat et al.
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2011; Dingemanse et al. 2012b, Kluen & Brommer 2013).

Ezek a tanulmanyok kimutattak, hogy a viselkedési megjosolhatosag adott
kontextuson beliil eltér az egyedek kdzott és szelekeio alatt is allhat, illetve hogy 6nmagaban
is képes plasztikus valaszt mutatni. A jelen vizsgalatban standardizalt koriillmények kozott,
common garden kisérletben mértem fel az ebihalak személyiségjegyeit, amely alapjan a
viselkedési plaszticitas nulldhoz kozeli, a mérési hiba pedig alacsony lehet. Az egyedek
kiilonbozé mérései kozott tapasztalt viselkedési variancia tehat a viselkedési
megjosolhatosagot tiikrozi, amely kapcesan egy érdekes mintazat rajzolddott ki: az elétesztelt
Gosner 32-36-0s csoportban a viselkedési tipus €s a viselkedési megjosolhatosag tobb
viselkedés esetén is korrelalt. Ez komplex viselkedési stratégiak jelenlétére utal: a magasabb
kockazat-vallalast mutato egyedek megjosolhatobban mutattak a viselkedésiiket, ahogyan a
magas aktivitast mutatoknal is ez a mintazat jelent meg. Tovabba azon egyedek, melyek
precizebben mutattak kockazat-vallalasi tipusukat a mérések kozott ugyanezt mutattak az
exploracio kapcsan is. Egy még egyelére meg nem jelent tanulmanyban Horvath et al.-lal
tobb kiilonbozo taxon hasonld eredményei kdzott ezen eredményeket is megvizsgalva arra a
kovetkeztetésre jutottunk, hogy ezek az dsszefiiggések nem lehetnek pusztan statisztikai
melléktermékek. A jelen vizsgalatban tapasztaltak - az alacsony kockazat-vallalashoz tarsult
magas megjosolhatosag mellett a magas értéki aktivitas esetén is errél van sz6 —
ellentmondanak annak, hogy csak miitermékrol lenne sz6 (magas értékii atlagok ugyanis sok
esetben magas szorassal jarnak). Hasonlo 0sszefiiggés talalhaté meg viselkedési plasztikussag
terén a kockézat-vallalas tekintetében, ami szerint a magas kockazat-vallalasu egyedek
plaszticitasa alacsony (Coppens et al. 2010). Tovabba a jelenség csak az elbtesztelt
csoportban jelentkezett, amely csak a korai vizsgalat altal okozott zavarasban kiilonb6zott a
masiktol. Ez a tény €s a kovetkezd fejezetben kifejtett potencialis POLS 6sszefiiggések

adaptaciora utalnak.

48



4.4.2 Eletmenet szindrémak (POLS)

A Réale et al. (2010) altal megalkotott POLS hipotézis a kényszer kompromisszum
(trade-off) alapti megkozelitések kozé tartozva (Sih et al. 2015) a viselkedési konzisztenciat
¢lettani és életmenet jellemzokkel egyiitt integralja életmenet szindromakba (pace-of-life
syndromes). A hipotézist vizsgald tanulmanyok altal kapott eredmények vegyesek (Careau et
al. 2011; David et al. 2012; Niemela et al. 2012; Adriaenssens & Johnsson 2013; Sweeny et
al. 2013; Le Galliard et al. 2013, Cole & Quinn 2014; Levlie et al. 2014), egyik tanulmany
sem talalta meg az Gsszes elore jelzett Osszefiiggést, illetve bizonyos esetekben hianyat tartak
fel, vagy ritkan valami ellentéteset.

A jelen vizsgalat eredményei tamogatjak a POLS hipotézis elorejelzését: a magasabb
aktivitasu egyedek gyorsabban fejlddtek, mindkét egyedfejlodési stadium sordn. Az aktivités
volt az egyetlen repetabilis személyiségjegy az egyedfejlodés soran a ragadozo és fajtars naiv
ebihalakban, amely e személyiségjegy fontossagat jelzi az egyedi stratégiakban. Ugyanakkor
fontos megjegyezni, hogy a korai egyedfejlédési fazisban elvégzett tesztelés az a
késdbbiekben mar eltiintette az iddsebb allatok aktivitasa és a fejlodési sebesség kozti
Osszefliggést.

Ahogy az eddig tanulmanyok, a jelen vizsgalat sem talalta meg a kisérlet koriillményei
kozott tesztelhetd, a POLS hipotézis altal dsszes eldre jelzett mintazatot, példaul az exploracio,
kockazat-vallalas és a fejlodési sebesség illetve a relativ tomegnovekedés kapcsan.
Ugyanakkor tobb erds kapcsolatot talaltunk a ratermettség becslo jellegek €s a viselkedési
megjosolhatosag kozott. Kontroll ebihalakban azok az egyedek melyek megjosolhatobb
aktivitast mutattak, magasabb tomegnovekedést értek el, mint mas fajtarsaik. Az el6tesztelt
Gosner 32-36-0s ebihalakban a megjosolhato exploracios viselkedés, és a nehezen
megjosolhatod kockazat-vallalas jart magasabb relativ tomegnovekedéssel. Ezek az
eredmények arra utalnak, hogy a viselkedési megjosolhatosag dsszekapcsolhat6 a
ratermettséggel, ezért érdemes lenne beintegralni a POLS hipotézisbe. Azon ebihalak,
amelyek allando, eldre jelezhetd kdrnyezetben voltak tartva (ad libitum élelem, nincs
ragadozo, se fajtars) magasabb viselkedési megjosolhatdsag esetén nagyobb tomegndvekedést
értek el. Mivel a proaktiv (gyors POLS) stratégiat folytatd egyedek stabil kornyezetekben
teljesitenek jol rutinképzésiikkel és alacsony viselkedési plaszticitasukkal (Sih et al. 2004a;
Coppens et al. 2010; Niemela et al. 2013), ezért a magas viselkedési megjosolhatdsag is a

proaktiv stratégiat folytatd egyedek sajatja lehet. Ugyanakkor a korai egyedfejlédési fazisban,
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az elso viselkedési mérés sorozattal megzavart kornyezetben a magas kockazat-vallalasi
megjosolhatosag alacsonyabb tomegnovekedéssel fliggott 6ssze, és a magas egyeden beliili
viselkedési valtozatossagot produkal6 egyedek teljesitettek jobban, amely valtozo
kornyezetben inkabb a reaktiv stratégiat folytatd egyedekre jellemz6. Ugyanakkor az, hogy
mind a feliiletes, mind az alapos felfedezOk magas tomeget érhetnek el, ha megjosolhatobban
viselkednek, ebben a csoportban nem teszi egyértelmiivé ezeket a mintazatokat, tovabba ellent
is mondhatna a POLS hipotézis elorejelzéseinek (mivel itt azonos kdrnyezetben mindkét
stratégia elényos). Mindenképpen javasolt a POLS hipotézis altal el6re jelzett életmenet,
¢lettani jellegek és a viselkedési megjosolhatosag osszefliggései kozott tovabbi vizsgalatokat
végezni.

A kiilonb6z6 modellekbe a peteméretet, mint az anyai hatas lehetséges fokmérojét
vittem be. Azok a larvak, amelyek nagyobb petékbdl kelnek ki, magasabb novekedési rataval
és tuléléssel rendelkeznek, amely kihathat a feln6tt korra is (Kaplan 1998). Laugen et al.
(2002) tanulmanyaban azt talalta, hogy a peteméret befolyasolta az utodok méretét és
novekedési ratajukat, de csak ad libitum élelem mellett a gyepi békaban (R. temporaria). A
peteméret befolyédsolhatja a személyiséget is (Andersson & Hoglund 2012). Az itt bemutatott
tanulmanyban a peteméret nem befolyésolta direkt mddon egyik vizsgélt ratermettség becslod

valtozot sem.

4.4.3 A korai egyedfejlédési szakaszban elvégzett viselkedési tesztek hatasa

A jelen kozolt tanulmanyban a két vizsgalt iddsebb, Gosner 32-36-0s ebihal csoport
jelentdsen kiilonbozott viselkedésiikben. Csak az eldtesztelt csoport mutatott repetabilitast
kockazat-vallalasban; trendet viselkedési szindroma jelenlétére; korrelaciokat a viselkedési
tipus és a viselkedési megjosolhatdsag kozott; korrelaciot a viselkedési megjosolhatdsag és a
relativ novekedési rata kozott; illetve az aktivitas — fejlddési id6 POLS hidnyat, amely a masik
két, mérésre elzetesen naiv csoportban jelen volt. Az elétesztelt és a kontroll csoport
viselkedési tipusa és viselkedési megjosolhatosaga nem kiilonbozott egymastol. A
standardizalt common garden kisérleti elrendezésben e két csoport kdzott csak abban volt
kiilonbség, hogy az egyiket megmértem harom napon keresztiil 11 napos korban, a masikat

pedig nem. Ez a zavar6 hatés, kiilondsképpen az ijesztés, illetve az exploracidés medencékbe
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szallitas, kortilbeliil egy honappal a masodik méréssorozat elvégzése elodtt tortént. A jelen
tanulmanyban felhasznalt modszerek egyaltalan nem kiilonboznek a személyiség
vizsgalatokban gyakran alkalmazott megoldasoktol. Ezek alapjan tgy tiinik, hogy a jelen
vizsgalatban megtalalt viselkedéseknek a genetikai komponensek mellett komoly kdrnyezeti
meghatarozottsaga is van.

A tanulmany eredményei alapjan nehéz lesz az egyedfejlodés soran bealld
valtozasokat a viselkedési konzisztenciaban vizsgalni ugyanazon egyedeket kovetve, ha olyan
viselkedési teszteket hasznalunk, amelyek beavatkozast igényelnek, vagy stresszt okozhatnak.
Ruiz-Gomez et al. (2008) vizsgalataban szintén nem vart mellékhatasként az allatok egyszerii
szallitasa két labor kozott személyiség valtozasokat indukalt. Tobb tanulmany is arra utal,
hogy a reaktiv egyedek sokkal érzékenyebbek a kdrnyezeti valtozasokra (Carere €s
Maestripieri 2013), amelyhez széles viselkedési plaszticitas €s feltételezhetden széles
viselkedési megjosolhatatlansag is tarsul. Ez alapvetden befolyasolhatja a személyiség
vizsgalatok eredményeit, kiilondsen manipulativ, vagy a kutatok altal észre nem vett
okologiailag relevans kornyezeti tényezdt tartalmazo vizsgalatoknal. A viselkedési
konzisztencia egyéni tapasztalat fliggése sulyos metodologiai problémakat vet fel a
standardizalt tobbszords tesztek terén, amelyet talan csak klonok vagy beavatkozast nem

igénylo, stresszt nem okozo tesztek alkalmazasaval lehet feloldani.

5. A tapasztalat hatasa a viselkedési konzisztenciara az egyedfejlodés soran

5.1 Bevezetés

Kevés olyan tanulmany van, amely kozvetleniil vizsgalja a kornyezet szerepét a
viselkedési konzisztencia kialakitasaban (pl. Bell & Sih 2007; Sweeney et al. 2013). Ezek
tobbnyire nem tudtak feltarni, hogy a jelenség adaptiv valaszként jon-e 1étre, de erésen
kihangsulyoztdk az egyéni tapasztalat szerepét. Felmeriilt, hogy 6nmagaban a kornyezet erds
szelekcios hatas nélkiil, a fenotipusos plaszticitason keresztiil képes kialakitani a viselkedési
konzisztenciat. Kézenfekvo volt, hogy komolyabb vizsgalat ald vessem az ebihalak szdmara
okologiailag relevans kdrnyezeti tényezok (ragadozok és fajtarsak jelenléte) hatasat a

viselkedési konzisztenciara, legyen sz6 annak megjelenésérol, vagy funkcionalisan kiilonb6z6
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viselkedések kozti konzisztenciarol.

A 2011-es vizsgalat, melyben erdei béka ebihalakat egyediil fajtars és ragadozok
jelenléte nélkiil tartottam, tobb érdekes eredményt is hozott. Ezek arra utaltak, hogy az erdei
békak egyedfejlodésiik alatt idosebb stadiumban tobb személyiségjegyet is kialakitanak, de a
teszt koriilmények képesek ezt befolyasolni. Mivel mas tanulmanyok (Ruiz-Gomez et al.
2008, Stamps & Groothuis 2010b) is utaltak a személyiséggel foglalkozo laborkisérletek
nehézségeire tigy dontottem, hogy az ebihalakat csak a 2011-es vizsgalatban megfelelének
bizonyult Gosner 32-36-os stadiumban fogom megvizsgalni, a lehetd legkevesebb zavarassal
az egyedfejlodés alatt.

A disszertacio6 f.) célkitlizésének vizsgalatahoz az ebihalakat kikeléstdl egészen
atalakulasig full-factorial elrendezésii kisérletben vettek részt common garden koriilmények
kozott laborban. Ez ragadozd jelenlétet/hidnyt illetve hasonldan fajtars jelenlétet/hianyt
jelentett, mint 6kologiailag relevans tapasztalat meglétét/hianyat az egyedfejlodés soran. Ha a
viselkedési konzisztencia tisztan genetikai alapokon szervezddik, akkor az dkologiailag
relevans kornyezeti tényezoktol mentes kontroll csoportban is meg kellene jelennie. Abban az
esetben, ha a viselkedési konzisztencia csak a ragadozos és/vagy fajtars jelenlétet tartalmazo
kezelésekben, mint véalasz jelentkezik, akkor genotipus és kdrnyezet interakcio, vagy akar

onmagaban kdérnyezeti komponens alakitja ki az egyedfejlodés soran.

5.2 Anyag és Médszer

A 2013-as vizsgalat elvégzésében tobben is segédkeztek. A kiszallasokban és
szitakotd 1arvak befogasaban Nagy Gergely segitett be. A Lendiilet Evolucios Okologiai
Kutatocsoport biztositotta a helyszint, illetve a felszerelés egy részét. Baumman Judit
idonként segédkezett az ebihalak gondozéasaban. A petecsomok gytlijtését, a kisérlet
lefolytatasat €s a méréseket a szerzo végezte el. A méréseket Nagy Gergely képezte at

adatokka, a statisztikai modellek felépitésében Garamszegi Laszlo Zsolt segédkezett.
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5.2.1 Az allatok begyiijtése és elhelyezése

2013-ban ugyancsak Szigetmonostor kozelében 1év6 szaporodo helyrél, 40
petecsomobol gylijtdttem be petéket marcius 21. és aprilis 8-a kdzott. Amikor megvolt az a
sziikséges petemennyiség fele, akkor az idéjards annyira kedvezdtlenné fajult, hogy a békak
nem folytattak a szaporodast tobb mint egy hétig. Ilyen forman a begyljtott allatok fele a
rossz idOjarasi idoszak el6ttrdl, a masik fele azutan szarmazott. Ez jelentésen megnyujtotta a
kisérlet tervezett hosszat. Ebben az évben a Duna rekord méretii arvizzel jelentkezett, ami
jelentésen megndvelte a szaporodod helyek vizhozamat, s a teriilet elontésével vélhetden tjabb
halakat is szallitott az itt 1évé vizekbe. A petéket ezlittal az MTA ATK NOVI telephelyén
talalhaté Lendiilet Evolticios Okologiai Kutatcsoport altal szamomra biztositott, temperalt
helyiségbe széllitottam be. A légkondicionalo berendezés folyamatosan biztositotta a
beallitott 19 fokot, s a levegd keveredését egy alld ventilator alkalmazasaval is segitettem. A
fényperiodust ezuttal is 12:12 drasra allitottam be igy, hogy a nappali id6szak reggel 8-kor
kezdddjon és este 8-kor érjen véget. A kiilsé fénytdl elzart helységben ezuttal is sziikséges
volt, hogy a direkt megvilagitas ne okozzon csillanast a vizeken, ezért attetszé hungarocellel
takartam ki a fénycsovek (OSRAM L18W/840 Lumilux Cool white) fényét. Ez a modszer
valamivel tobb fényt eredményezett a teremben, mint a 2011-es kisérlet alatt.

PetecsomdOnként a behozott petékbdl mintegy 120 petét elkiilonitettem a kisérletekre, a
tobbit pedig nagy mlianyag lavorokba ¢s medencékbe helyeztem. A kisérletekre szant
petékbdl 30-30-at raktam a 1,5 literes milanyag dobozokba. Ezek 20,6 x 14,6 x 7,5
centiméteres (hossz, szélesség és magassag) dimenziokkal rendelkeztek (9. abra). A dobozok
minden esetben 800 milliliter RSW-t (reverz ozmdzis szlirdvel sotlanitott, majd ujrasozott
lagy viz, APHA 1985) tartalmaztak. A nagy miianyag lavorokban és medencékben 1évo
petékbdl kikeld allatok szolgaltattak a taplalékot a kisérletben felhasznalt ragadozoknak,
tovabba a csoportos kezelésekhez felhasznalt magas denzitasrdl arulkodo fajtars szag is toliik
szarmazott. Ezek az allatok szintén RSW-t kaptak. Az esetleges vizfogyasokat a nap végén
toltottem vissza, és igyekeztem ugy cserélni a vizet, hogy minden nap maradjon legalabb egy

olyan edény, amelyben tobb napos viz van.
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9. abra. A kisérleti elrendezés és dobozok. A Szerzd sajat felvétele.

A kisérletben felhasznalt ragadozok attelelt, s ily modon iddsebb orias szitakotd larvak
voltak (Anax imperator). A szitakotket segitséggel gyiijtottem be az erdei békak szaporodd
helyérdl, tobbszori kiszallas alatt. Hat ilyen larvat hasznaltam fel, melyeket mtianyag, fél
literes poharakban tartottam egyesével 6t-6t deciliter RSW-ben. A larvak kaptak egy fakarot
is, amelyen pihenhettek, illetve leshették a potencialis prédat. A szitakotd larvak koziil az
allatok parokban harom naponta kaptak enni, gy hogy mindennap volt kett6 olyan kozottiik,
aki éppen ebihalakat fogyasztott, ketté olyan, amelyik jol lakott volt és ketté olyan, amely
¢hes. Kezdetben harom kisebb méretii ebihalat kaptak etetésenként a larvak, ez aztan kettore,
majd egyre csokkent, ahogy a rendelkezésre all6 taplalék ebihalak ndvekedtek. A vizsgalatban
alkalmazott masik ragadoz6 a csuka volt (Esox lucius) amely a 2010-es felmérés szerint
eléfordul az erdei békak szaporodod helyén (Isd. 3. tablazat). A juvenilis csukédkat a Lendiilet
csoport biztositotta szimomra, de mire elkezdddtek a kezelések, mar csak egy csuka volt
¢letben, amely azonban tulélt a kisérletet végéig. A csuka mindennap kapott kisebb
mennyiségl ebihalat, és egy nyolc liter RSW-t tartalmaz6 miianyag dobozban tartottam, egy
1égpumpéhoz kapcsolt porlaszto ko tarsasagaban, amely az oxigén bevitelt biztositotta
szdmara. A ragadozok teljes vizét akkor cseréltem ki, amikor mar lathatdan az sziikséges volt,

azonban mindennap kaptak friss vizet a kezelésekhez felhasznalt viz potlasara.
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Amikor a 30 petébdl kikeltek az ebihalak egy adott dobozban, megkezdddott a kezelés.

Ebben a kisérletben kétféle kétszintli kezelést alkalmaztam, melyek a kovetkezdek voltak:

I. Kontroll csoport — a 30 kikelt ebihalbdl egy egészségesnek latszo ebihal maradt a dobozban,
a tobbi bekertilt a fajtars kezelést biztositd gylijtobe. A dobozban egyediil €16 és novekvo
kontroll csoport ebihalai mindennap kétszer 40 ml RSW-t kaptak 60 ml-es fecskenddkbdl.
Erre a vizbefecskendezés esetleges hatasanak kontrolalaséra volt sziikség. Ilyen formén a
kontroll ebihalak naivak voltak az egyedfejlodésiik soran a ragadozok és a fajtarsak

jelenlétére.

Il. Ragadozo csoport — a 30 kikelt ebihalbol egy egészségesnek latszo ebihal maradt a
dobozban, a tobbi bekeriilt a fajtars kezelést biztosito gylijtdbe. A dobozonként egyediil
novekvd ebihalak naponta kétszer kaptak 40 ml stimulus vizet. Ez fele aranyban tiszta RSW-
bél, fele aranyban a szitakotd larvak és a csuka vizébdl 1:1 aranyban kimért szagokat
tartalmazo oldatbdl allt. Ilyen formaban a ragadozé csoporthoz tartozé ebihalak folytonos
ragadozo jelenlét mellett novekedtek, de fajtarsak jelenlétére naivak maradtak, bar
érzékelhették azokat a kibocsajtott schreckstoff-on keresztiil (kémiai jelzés, amely egy sériilt
egyedbdl szabadul fel, és amely erdsebb ragadozoé elkeriil6 reakcidt indukalhat a kdzelben

1év0 fajtrasakban).

I11. Fajtars csoport —a 30 kikelt ebihalbdl véletlenszertien kivalasztasra keriilt 6t
egeészségesnek latszod egyed, a maradék ebihal pedig bekeriilt a fajtars kezelést biztosito
gytjtébe. A dobozban egyiitt €16 6t darab ebihal (10. abra) naponta kétszer kapott 40 ml
stimulus vizet fecskend6bdl. Ez fele aranyban tiszta RSW-t, fele ardnyban pedig magas
denzitdson tartott ebihalak medencéjébdl vett 20 ml vizet tartalmazott. A fajtars kezelést kapo
ebihalak ilyen forman naivak voltak a ragadozok jelenlétére. Az 6t ebihal a dobozban egymas
szdmara szolgalta a taktilis és vizualis ingereket, a nagy gytijtd medencébdl szarmazo

koncentralt viz pedig jelentds fajtars jelenlét latszatat volt hivatott biztositani.
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10. 4bra. Ot erdei béka ebihal egy fajtars kezelésre szolgald dobozban, vizcsere el6tt.

IV. Fajtars és ragadozo csoport — a 30 Kikelt ebihalbol véletlenszertien kivalasztasra keriilt 6t
egészségesnek latszo egyed, a maradék ebihal pedig a fajtars kezelést biztositdé medencébe
kertilt. A dobozban 1év6 ebihalak naponta kétszer 40 milliliter stimulus vizet kaptak a 60 ml
literes fecskendobol. A stimulus viz fele aranyban a fent emlitett modon kinyert fajtarsaktol
vett vizbdl és ragadozok vizébdl allt. Az ebben a kezelésben résztvevd ebihalakat ingerként
érte a fajtarsak €s a ragadozok egyiittes jelenléte.

Minden kezelés stimulus vizét a sajat fecskenddjével jutattam be, és nagyon ligyeltem
ra, hogy a szagok ne keveredjenek. Kiilon feszitett halokat alkalmaztam az egyes kezelések
érintkezésének minimalizalasara. A dobozokban a vizet négynaponta cseréltem. Minden
ebihal gyorsfagyasztott majd mikrohullamu siitével felmelegitett, botmixerrel ledaralt
spenoétot kapott ad libitum, harom 6raval minden egyes nappali ciklus vége el6tt. [lyen forman
40-40 allat allt rendelkezésemre a ,.kontroll” illetve ,,ragadoz6” csoportokban és 200-200 a
»fajtars” illetve ,,fajtars és ragadozd” csoportban. Ily médon minden csaladbol az 6sszes
kezelésbe keriilt ebihal, egyuttal a csalddok magas szdmaval igyekeztem biztositani a kelld

genetikai diverzitast.
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5.2.2 Személyiség vizsgalatok

Az egyes ebihalak fejlodését naponta kdvettem. Amikor egy allat vagy egy csapat
kozeledett a Gosner 32-36-os allapot fel¢ (Gosner 1960; labujj differencialodas korai
id6északa) az allatok bekeriiltek a személyiség vizsgalatok fazisaba. A csoportos kezelések
esetén az Ot allat koziil véletlenszerlien kivalasztottam egyet, a tobbit pedig atraktam a fajtars
szag forrasaul szolgalé medencébe. Innentdl a csoportos 1étet csak a fajtarsak szagat hordozo
stimulus tudta biztositani. Egy adott kezelési csoport 40 tagjabol csak a felét hasznaltam fel
az itt részletezett vizsgalathoz, mivel az allatok masik fele masmilyen vizsgélatban vett részt.

A személyiség vizsgalatok fazisaba 1ép6 allatok vizcserén is atestek, s utana egy napig
tovabbra is kaptak a stimulus vizet. Ezt kovette a személyiség vizsgalatok harom napja:
minden egyes nap két viselkedést mértem meg (Réale et al. 2007, Garamszegi et al. 2013): az
aktivitast, és a kockazat-vallalast. Az exploracié mérés kihagyasa a 2011-es vizsgalathoz
képest leginkabb hely és id6 sziike miatt tortént. Minden mérési napon eldszor aktivitast
mértem kettd draval a nappali ciklus elinduldsa utan, azaz 10 6rakor. A beavatkozast igényld

kockazat-vallalast mér6 vizsgalat az aktivitasmérés utan kett6 oraval kovetkezett.

Aktivitds — Az aktivitast az 4llatok sajat helyén mértem meg. Ot perccel a mérés elétt az
allatok megkaptak a kezelésnek megfeleld stimulust a fecskend6bdl. Az aktivitas
megmérésehez a 2011-es vizsgalatban is felhasznalt webkameras modszert alkalmaztam
(Urszan et al. 2015), ugyanolyan szoftveres tamogatassal (Fesevur,

http://dorgem.sourceforge.net/), am ezuttal a mingséget javitando tobb HD képes webkamerat

alkalmaztam. Egy adott mérés soran a kamera 30 percig miikodott, mikozben tobb dobozt is
megfigyelt egyszerre. Az aktivitas kiértékelését Nagy Gergely végezte, aki a MATLAB
(Hedrick 2008) kornyezet segitségével hatarozta meg az allatok megtett utjat. Ez egy
hosszadalmas mérési folyamat volt, amely soran a program az adott kép pixelmatrixan adott
valtozasok szerint automatikusan (manualis rasegitéssel) képes volt kdvetni egy ebihal
mozgasat a fokuszban 1€v6 dobozban. A kapott koordinata értékek segitségével és a doboz
méretének ismeretében kiszadmolasa keriilt a megtett Gt milliméterben, mint az aktivitas

mérdszama.
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Kockazat-vallalas — A kockazat-vallalas meghatarozasara ugyantgy az allatok sajat
dobozaban keriilt sor. Kettd oraval az aktivitds mérés utan az allatok ismét megkaptak a
stimulus vizet, majd Ot perc mulva egy szimulalt ragadozo6 tamadas kdvetkezett. Ehhez az
allatok farkanak alapjat megboktem egy finom ecsettel (#00 méret). Tobbféle ecsetet €s
sotalanitott vizzel zajlo oblitést alkalmaztam a bokések kozott, hogy ne vigyek at stimulus
vizet a kezelések kozott. A bokés utan az allatok menekiilési reakciot produkaltak, amely
kiilondsen az eldzetesen ragadozo stimulust kapott dobozok esetén volt igen intenziv (az
allatok néha olyan sebesen usztak, hogy kiemelkedtek a vizbol). Ezutan hosszabb lefagyasi
periodus kovetkezett, ami utan az allatok visszatértek szokvanyos mozgasukhoz. A kamera
folyamatosan rogzitette az allatok viselkedését 35 percen keresztiil. Az ebb6l szarmazo
felvételeket szintén Nagy Gergely értékelte ki. A lefagyasi periodus teljes hosszat adta
masodpercben, a masodpercenként késziilt képek alapjan. Ha egy allat a teljes mérés ideje

alatt nem mozdult meg, akkor a maximalis értéket, azaz 2100 mésodpercet kapta.

Ezutan az ebihalak tovabbi vizsgalatokba kertiltek, melyek itt nem keriilnek
bemutatasra, illetve ezek egy részét szakdolgozo hasznalta fel. A kisérlet lezarasa utan a mar
atalakult, illetve még metamorf allatokat visszaszallitottam a begytijtés helyére. Ezzel egyiitt a

ragadozok is visszakeriiltek a gytijtés helyére.

5.2.3 Statisztikai modszerek

A jelen vizsgalat kiértékelésére a Dingemanse et al. (2012a) illetve Dingemanse és
Dochtermann (2013) altal szorgalmazott, az egyedek kozotti és beliili korrelaciok
szétvalasztasanak sziikségességét és az azt lehetévé tevé modszereket alkalmaztam a
statisztikai elemzésénél. Ennek értelmében a viselkedési szindroma jelenlétének igazolasahoz
magaban képes szindromat kialakitani az egyedek kozti korrelaciok megléte nélkiil
(Dingemanse & Réale 2013). Ennek a statisztikai modszernek az alkalmazasahoz Garamszegi
Laszl6 Zsolt alkotta meg Dingemanse és Dochterman (2013) nyomén alkalmazando
Kétvaltozos Kevert Modelleket. Ez a mddszer még nem allt rendelkezéstlinkre a 2011-es

adatok elemzésénél. A kovetkezokben részletezett tesztekben az egyes csoportok eltérd
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mintaszammal keriiltek be (kontroll N= 18 ; fajtars N=18 ; ragadozo N=20 ; ragadoz¢ ¢és
fajtars N=17). A 2011-es vizsgalathoz képest itt alacsonyabb volt a mortalitas és az
adatfelvételi hiba. A 2011-es vizsgalatban a latencia repetabilitas becslésénél az egyedek
10%-4at kellett kizarni a jobbra zaras miatt. A 2013-as vizsgalatban kicsivel tobb, mint
megduplazott mérési idé sem volt teljesen elegendd ennek a problémanak az athidalasara.
Ugyanakkor a teljes mintaszam kozel negyedében voltak jelen olyan allatok, amelyek 900
masodperc folotti latencia idoket produkaltak, ily moédon az 6 kockazatvallalasuk pontosabban
becsiilheto lett. Egyetlen egyed volt, amelynek mindharom latencia értékére a maximalis 2100
masodpercet kellett adni. Ezt az allatot azonban benntartottam a repetabilitas analizisekben,
mint sz€élsdséges fenotipust, mely az igen alacsony kockazat-vallalas mellé igen alacsony
aktivitast is mutatott.

Altalanos linearis kevert modelleket (GLMM) futtattam annak meghatarozasara, hogy
a kezelés hatéassal volt-e az 4tlagos viselkedésekre. A teljes faktoridlis kezelések és
interakciojuk, mint fix faktorok szerepeltek a modellekben, mig az egyedeket random
faktorként épitettem be REML becslés alkalmazasaval. Ezt az R programcsomag (R Fejlesztoi
Csapat 2014; 3.1.2 verzio) Ime4 (Bates et al. 2011) 1.1.7 verzidoszamu csomagja segitségével
futtattam le, majd ImerTest csomag (Kuznetsova et al. 2014) segitségével szamoltam F és p
értékeket. A kezelés/mérési koriilmény specifikus repetabilitas becslésekhez kezelési/meérési
csoportonként GLMM-eket futtattam, tgy hogy csak az interceptet tartottam meg a modellek
fix részeként. Ezek utan kivontam a modellekbdl a megfeleld varianciakomponenseket és
kiszamitottam az egyedek kozti variancia aranyat a teljes varianciahoz képest (Nakagawa &
Schielzeth 2010).

Kétvaltozos kevert modelleket hasznaltam fel a viselkedési szindromak felderitésére a
csoportok kozott. Valaszvaltozoként mindkettd vizsgalt személyiségjegyet bevittem a
modellbe, azt a feltételt alkalmazva, hogy az aktivitast és a kockéazat-vallalast kozel egy
idépontban mértem fel (azaz egymas utan). Ezekbdl a modellekbdl szamoltam ki a
Dingemanse ¢és Dochterman (2013) altal javasolt becsiilt variancia és kovariancia
paramétereket. Ezeket a modelleket az MCMCglmm R programcsomag segitségével
alkalmaztam (Hadfield 2010). Nem informativ, forditott gamma eldtagokat alkalmaztam és
1.300.000 hosszu és 300.000 beégetéssel jaro iteracidkra timaszkodtam. Minden modell
legalabb négyszer futott le, hogy biztos legyen az eredmény. Ezen Markov-lancokbol 1000
mintat emeltem ki, amelyb6l kernel denzitas becsléssel szamoltam ki a végmodot, hogy
megkapjam a sziikséges paramétereket. A legmagasabb végsliriiség tavolsagokbodl nyertem ki

a kortlottiik 1évo 95%-os kredibilitas intervallumot. Kontrasztként az egyedek kozti
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korrelaciok mellé az egyeden beliili korrelaciok bemutatasara klasszikus megkozelitést

alkalmaztam, azaz az egyéni atlagok alapjan becsiiltem a korrelaciokat.

5.3 Eredmények

5.3.1 Kezelések hatasa a viselkedési tipusra

A GLMM analizis eredményei alapjan elmondhat6 hogy a ragadozok jelenléte hatassal
volt az aktivitasra (12. abra), amely lecsokkent azon ebihalakban melyek ragadozok szagat
tartalmazo vizben fejlédtek (ragadozo: Fi70 = 27,33, P < 0,001; fajtars: F1 70 = 0,16, P = 0,69;
ragadozé x fajtars: F169 = 3,75, P = 0,057). A marginalsan sziginfikans interakci6 alapjan a
csoportos kornyezetben ndvekvd ebihalak magasabb aktivitast mutattak, mint az egyediil
novekvok, ha ragadozo szag is jelen volt a vizben. A kockazat-vallalast vizsgald GLMM is
hasonl6 mintazatot eredményezett (predator: Fy 7o = 35,27, P < 0,001; csoport: F170 = 2,71, P
= 0,10; predator x csoport: F169 = 2,66, P = 0,11). Ebihalak ragadoz6 szagot tartalmazé
kornyezetben csokkentették kockazat-vallalasukat, azaz nagyobb latencia id6t produkaltak (12.

abra).
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12. 4bra. A kezelések hatasa a négy faktorialis csoportban az aktivitas (sziirke) és a kockazat-
vallalas (fekete) atlagara = SE-vel abrazolva. Az aktivitas mm-ben, a megtett ttként szerepel.
A kockézat-vallalasként szerepld, masodpercbe mért latencia az ijesztés utani megfagyas

hossza.

61



5.3.2 Viselkedési konzisztencia

A csoportonként a modellekbdl kinyert repetabilitas becslések szerint az aktivitas
alacsony repetabilitast (<0,3) mutatott a naiv és fajtars kezelésekben. Ezekben a kezelésekben
a 95%-os konfidencia intervallum magaban foglalta a 0-at is. A ragadoz6 kezelések hatasara
azonban a repetabilitas magasra emelkedett (>0,5) s a konfidencia intervallumok is tavol
voltak a nullatol (13. dbra). A kockézat-vallalas tekintetében a repetabilitas 0,5 alatti értékeket
mutatott, &s egy csoport kivételével az dsszes kezelésben érintette a nullat a 95%-0s
konfidencia intervallum. A kivétel a ragadozo kezeléses csoport volt, ahol marginalisan

szignifikans volt a repetabilitds (13. abra).
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13. abra. Viselkedési konzisztencia viselkedéseken beliil. Aktivitas és kockazat-vallalas
repetabilitas értékek a négy faktorialis csoportban, 95%-0s konfidencia intervallumok mellett

abrazolva.
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A Kétvaltozos Kevert Modellek alkalmazésaval csak a fajtars és ragadozos kezelést
egyszerre tartalmazd csoportban taldltam nullatol eltérd egyedek kozti korrelaciot (14.4bra).
Ez a mintazat egy erds negativ kapcsolatot jelzett a valtozok kozott, amely valdjadban azt
jelenti hogy a magasabb aktivitas mellett az egyedek magasabb kockazat-vallalast mutatnak
az ismerds kornyezetben. Magaban egyedeken beliili korrelacioként, azaz fenotipusos
korrelacié formajaban ez a tendencia megjelent a csoportos kezelésben is, de gyengébben

kifejezodve (14. abra).
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14. abra. Viselkedési konzisztencia funkcionalisan kiilonbozo viselkedések kozott a négy
faktorialis csoportban korrelacios koefficiensek 95%-0s kredibilitas intervallum mellett
abrazolva. Az egyeden beliili korrelaciok (melyek a viselkedési szindréma jelz6i) mellett a
fenotipusos korrelaciok is szerepelnek, bemutatva az egyeden beliili és az egyedek kozotti

komponensek szétvalasztasanak fontossagat.
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5.4 Az eredmények megvitatasa

5.4.1 A viselkedési konzisztencia jelenléte a kezelési csoportokban

A kiilonbo6z6 jellegekben indukalt fenotipusos plaszticitast kivaltdo dkoldgiai tényezok
kozil a ragadozok jelenléte illetve a fajtarsakkal vald versengés kiemelkedd szerephez jut
(Miner et al. 2005; Callahan et al. 2008). A ragadozok alapvet6en negativ hatassal vannak a
prédak ratermettségére (Roff 1992; Stearns 1992; Tollrian & Harvell 1999), mig a csoport
hatasa vegyes. Habar a fajtarsak jelenléte miatt csokkend eréforrasok és az versengést okozo
talalkozasokbol fakado stressz koltséges lehet (Smith-Gill & Berven 1979; Semlitsch &
Caldwell 1982) amely kihatassal lehet a juvenilis stadiumban mutatott tulélésre is (Relyea &
Hoverman 2003), addig a csoportos ¢életmodd altal generalt egyedenkénti predacios kockazat
csokkenése elényos (Pitcher & Parrish 1993; Krause & Ruxton 2002). A jelenlegi vizsgalat
eredményeibdl kitiinik, hogy mind a ragadozdk s mind a fajtarsak jelenléte hatassal van az
erdei béka ebihalak viselkedésére.

Miként az varhat6 volt a ragadozok jelenléte csokkentette az aktivitast és kockéazat-
vallalast (pl. Tollrian & Harvell 1999) egyuttal egy trend is jelen volt, miszerint a csoportos
¢letmod csokkentette az egyénre kifejtett predacidos nyomadst az aktivitas tekintetében. Meg
kell jegyezni, hogy a varhaté morfoldgiai valtozasok mellett egyes fajoknal csoport jelenléte
magasabb aktivitast indukal (Smith & van Buskirk 1995; Relyea & Werner 2000). Ezt a
magasabb aktivitast tiikrokkel is ki lehet valtani, amely a szagok mellett a vizualis jelek
fontossagat is kihangsulyozza (Rot-Nikcevic et al. 2006; Gouchie et al. 2008). Mivel nem allt
modomban tiikkroket alkalmazni sem a kezelések sem a mérések ideje alatt, igy ez utobbinal a
fajtarsak jelenlétét csak szaganyagok jelezték, ezért elképzelhetd, hogy a csoportos kezelés
erdsebben hatott volna az aktivitasra, ha tlikrok is rendelkezésre allnak. Ugyanakkor a tiikros
kezelésekben tapasztalhaté megnovekedett aktivitds szarmazhat abbol, hogy az ebihal a sajat
tikorképével probal rajt alkotni (Gouchie et al. 2008), ezért ez a megkdzelités csaloka
eredményekhez vezethet. Mindazonaltal az atlagos viselkedésekben tapasztalt kiilonbségek
alapjan a kezeléseket hatasosnak itélem.

Lényeges hogy a predator és fajtars jelenlétre naiv kontroll csoportban nem talaltam

nyomat a viselkedési konzisztencia viselkedésen beliili vagy funkcionalisan kiilonb6zd
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viselkedések kozotti formajanak. Ezzel szemben az 6koldgiailag relevans kornyezeti tényezok
kozott novekvo ragadozd nyomasnak és/vagy fajtars jelenlétnek kitett csoportokban az
ebihalak a viselkedési konzisztencia mindkét szintjét mutattak. Az aktivitds tekintetében a
fajtarsak jelenlététol fiiggetleniil az egyénenkénti predacios kockazat szignifikans viselkedési
konzisztenciat indukalt. Ezekben a kezelési csoportokban a repetabilitas becslések 0,21-0,74
koz¢ esnek, amelyek hasonldoak vagy magasabbak, mint a Bell et al. (2009) meta-analizisben
targyalt 0,37-0,47-es értékek. A hatas a kockazat-vallalés tekintetében joval gyengébb volt, és
csak a ragadozd nyomasnak kitett csoportban kiilonbozott szignifikansan a nullatol (R=0,01-
0,56). A ragadozos nyomasnak ¢és a fajtarsak jelenlétének egyszerre kitett csoportban egy
trend figyelheté meg a magasabb repetabilitas értékek megjelenésére (R=0,00-0,51). Ezen
eredmények alapjan igy tlinik, hogy a vizsgalt aktivitas és kockazat-vallalas
személyiségjegyek tekintetében a ragadozo jelenlét a meghataroz6. Az eredményeket
valdszintileg tovabb erdsitette volna, ha stimulust gyakrabban kapjak az éllatok, illetve
valamiféle ketreces megoldassal a ragadozo végig a kozelben van, mivel a szaganyag néhany
ora alatt lebomlik. Mindenképpen meg kellene vizsgalni tiikrok vagy ketrecek alkalmazasat a
szagingerek mellett a csoporthatas esetleges erdsitésére, ezt a kovetkezd bekezdésben targyalt
eredmények is indokoltta teszik.

Az itt targyalt tanulmanyban alkalmazott Kétvaltozos Kevert Modellek képesek arra,
hogy szétvalasszak az egyeden beliili és az egyedek kozotti komponenseket, amelyek
elmulasztasa fals kovetkeztetések levonasdhoz is vezethet a viselkedési szindromak
tekintetében (Dingemanse et al. 2012a; Dingemanse és Dochtermann 2013). Ez alapjan
viselkedési szindromat, melyet az egyedek kozotti korrelacidk jeleznek, csak a ragadozo-
fajtars kezelési csoportban talaltam. Az aktivitas-kockazat-vallalas szindroma 0,5 feletti
effect-size értéke erds viselkedési szindromara vall — egy meta-analizis szerint az atlagos érték
a szindromak esetén 0,2 (Garamszegi et al. 2012). Ennek értelmében az aktivabb egyedek
alacsony latencia 1d6t mutattak, tehat a kockazat-vallalasuk magasabb volt. Az egyeden beliili
korrelaciok tekintetében fenotipusos korrelacié magaban csak a tisztan fajtars kezelést
alkalmazo csoportban alakult ki. Ezt dGnmagédban nem tekinthetjiik viselkedési szindromanak
(Dingemanse et al. 2012a) ugyanakkor, ha csak rang korrelacios tesztet, vagy egyéb olyan
madszert alkalmazunk, amely nem vélasztja szét a korrelacios koefficienseket, azt talaltuk
volna, hogy ebben a csoportban is erds viselkedési szindroma jelentkezett. A fenotipusos
korrelaciok 1ényegében a korrelacios szelekcio eredményeképpen alakulnak ki az egyedeken
beliil (Dingemanse et al. 2010; Dingemanse & Réale 2013). Ilyen mintazat alakul ki példaul

¢hezésre madarakban, amikor a vizsgalt viselkedési jegyek egymastol fiiggetleniil egy iranyba
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cstsznak el (Lima & Dill 1990). Bell & Stamps (2004) olyan viselkedési valtozok kozott
talalt fenotipusos korrelaciot halakban, amelyek nem voltak repetébilisek, azaz nem alkottak
személyiséget. A mi esetliinkben elmondhatd, hogy a csoportos kezelés nem tekinthetd
egyformanak minden egyed esetében és konzisztens személyiségjegyek csak trend szinten
voltak jelen. Ennek alapjan az egyforman inkonzisztens személyiségjegyek minden allatnal
egy iranyba csusztak el. Egyik lehetséges magyarazat, hogy a csoportokban az egyéni sorrend
nem volt stabil és ezért az egyedi allapotvaltozasok nem voltak egységesek. A jelenség

feltarasa mindenképpen tovabbi vizsgalatokat igényel.

5.4.2 Az egyedfejlodés kornyezetének szerepe

A disszertacié bevezetdjében olvashattuk, hogy a viselkedési konzisztencia annak
ellenére, hogy limitalja az egyéni viselkedési repertoart vagy, hogy a viselkedési szivargason
keresztiil fekunditas csokkenést okozhat, széles korben elterjedt jelenség. Tobb kiforrott
hipotézis is sziiletett, amely megprobalja magyarazni a jelenséget genetikai, élettanti,
pszichologiai kényszerek vagy éppen adaptacios folyamatok iranybol megkozelitve (Bell
2005; Dingemanse et al. 2007; Han & Brooks 2013). Ki kell emelni az allapotfiiggd
modelleket, vagy kényszer kompromisszum (trade-off) alapti elméleteket, mint amilyen a
POLS hipotézis (Réale et al. 2010; Sih et al. 2015). Azonban ezen, hipotézisek tesztelése nem
egyértelmii. Mivel a viselkedési konzisztencia definiciojabol fakaddéan nem tesztelhetd egyedi
szinten, amely alapvetd lenne a standard evolucids vizsgalatok esetében, kiillonb6zd
populécidk dsszehasonlitasara kell timaszkodni. Az ezen elvek mentén elvégzett vizsgalatok
a kényszer és adaptiv hipotézis mentén vegyes eredményeket kaptak (Bell 2005; Dingemanse
et al. 2007; Brydges et al. 2008; Pruitt et al. 2010; Royauté et al. 2014). A kiilonb6z6
szelekcids vonalakon elvégzett személyiség vizsgalatok egyrészt feltartak a viselkedési
konzisztencia mogottes genetikai, élettani meghatarozottsagat, egyuttal megmutattak azt is,
hogy sok esetben az anyai hatds, vagy valamilyen kornyezeti tényezd képes a genetikailag és
¢lettanilag meghatarozott fenotipust teljesen megvaltoztatni példaul epigenetikus modositasok
segitségével (Caramaschi et al. 2013; Curley és Branchi 2013; Groothuis és Maestripieri
2013). Ez arra utal, hogy a viselkedési konzisztencia tekintetében fennallhat a gén-kornyezet
ekvivalencia (West-Eberhard 2003).

A fent targyalt eredmények kozott talalunk a viselkedési konzisztencia kialakulasanak
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tekintetében fontos szerepet jatszo, az egyedfejlodést hangsulyozd tanulmanyokat
(Dingemanse et al. 2009; Stamps & Groothuis 2010a,b; Rodel & Monclus 2011, Butler et al.
2012; Curley & Branchi 2013; Groothuis & Maestripieri 2013; Urszan et al. 2015). Az itt
bemutatott vizsgalat eredményei arra engednek kovetkeztetni, hogy az egyedfejlodés soran
megtapasztalt 6koldgialag relevans kornyezeti tényezok, alapvetdek a viselkedési
konzisztencia kialakitasanak szempontjabol. Viselkedési szindroémakat csak a legkomplexebb
kornyezetnek kitett csoportban talaltunk. Bell és Sih (2007, 2009) vizsgalataiban kKimutatta,
hogy a ragadozomentes kdrnyezetben €16 populaciobdl szarmazd halak ragadozonak kitéve,
ha talélik a talalkozast, viselkedési szindromat mutatnak az erds szelekcids hatasra reagalva.
Sweeney et al. (2013) tobb életszakaszban vizsgalt mesterségesen szaporitott pokokat melyek
egy része a laborban, részben a természetben nevelkedett. Csak a természetben nevelkedo
ivarérett egyedeknél talaltak viselkedési szindroémat. Mivel a mortalitas alacsony volt, ezért
ugy gondoltak, hogy az egyéni tapasztalon keresztiil akar a fenotipusos plaszticitas is
kialakithatta a viselkedési konzisztenciat, de nem tudtak kizarni ezzel a kisérleti felallassal a
A 4. fejezetben targyalt kisérletben a kontroll csoport, amely szintén Gosner 32-36-0S
stddiumban volt lemérve, repetdbilis személyiségjegyeket mutatott az aktivitdsban és az
exploracioban az ebben a tanulmanyban tapasztaltakkal ellentétben. Ennek a latszolagos
ellentmondast tobb minden is okozhatta. Mar abban a kisérletben is meghatarozé eredmény
volt, hogy mar egy standard viselkedési mérés is meghataroz6 mértékben képes befolydsolni a
viselkedési konzisztenciat. Ez a kisérlet teljesen mas laboratoriumban futott, mas
koriilmények kozott. Fontos megjegyezni, hogy az ebihalak tartdsara alkalmazott dobozok is
jelentdsen eltértek egymastol. A 2011-es vizsgalat dobozai atlatszo faltiak voltak és
hungarocell cellakban foglaltak helyet. A nagyobb térfogaton és vizmennyiségen feliil a
dobozok aljat szabalyos és kontrasztos négyzethald boritotta s elképzelhetd, hogy az oldalfal-
hungarocell tavolsagbodl fakadodan a falon tiikrozOdhetett az ebihal. Ez az ¢€lettér joval
gazdagabbnak mondhato, mint a jelenleg bemutatott 2013-as kisérletben felhasznalt kisméreti,
befelé jelentdsen sziikiild, tiszta fehér milanyag edények. Természetesen mas is okozhatta a
tapasztalt kiilonbséget (példaul anyai hatés, évek kozti kiilonbségek). Mindenesetre
egyértelmii hogy a személyiség tekintetében még a nagyon egyszeri kdrnyezi kiilonbségek is
jelentds kiillonbségekhez vezethetnek, ami ismételten jelzi, hogy igen nehéz standardizalt

kortilményeket teremteni a laborban a viselkedési konzisztencia vizsgalatakor.
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5.4.3 Viselkedési konzisztencia, mint gén — kornyezet interakciobdl szarmazo valasz

Ebben a tanulmanyban viselkedési konzisztencia nem volt jelen a ragadozo ¢és fajtars
jelenlétre naiv kontroll csoportban. Ez alapjan feltételezhetd, hogy dnmagaban a viselkedési
konzisztencia valdsziniileg nem az egyedek kozti genetikai kiilonbségekbdl fakaddan jon 1étre,
hanem létrehozasaban kiemelten fontos a kdrnyezet hatdsa. Az eredmények alapjan
elmondhaté hogy a ragadozodk jelenlétének alapvetd szerepe van a viselkedési konzisztencia
indukcidjaban. A ragadozos kezelés minden egyed szamara ugyanolyan ingereket kellett,
hogy biztositson, ezért a ragadozo jelenlét altal indukalt személyiség valoszintileg az egyedi
genotipus ¢és a kornyezet kozti interakcid eredménye. Standardizalt stimulusra az egyéni
viselkedési stratégiak valaszként torténd megjelenése a viselkedési plaszticitdsban mutatott
egyéni kiilonbségekbdl fakadhat (Dingemanse és Wolf 2013). A csoportos életmod és
stimulus valamelyest gyengithette az egyénileg érzékelt predacios kockazatot és ezen
keresztiil az egyének kozotti kiilonbségek csokkentek a személyiségjegyekben. A csoport
magaban csak egyéni kiilonbségek kialakulasra irdnyul6 trend 1étrehozéasara volt képes az
aktivitasban, mig a kockéazat-vallalasban nem okozott repetabilitds novekedést. Ugyanakkor a
csoport hatasa teljesen mas volt a viselkedési szindromak, azaz az egyének kozotti korrelaciok
kapcsan: ha ragadozo is jelen volt a csoport mellett, akkor viselkedési szindroma indukalodott,
mig a csoport magaban fenotipusos korrelaciot okozott a vizsgalt személyiségjegyek kozott.
Mivel a csoportos életmod a ragadozos kezeléssel ellentétben minden egyed szdmara mas-mas
stimulust okozhat a kiilonféle hierarchidban betdltott rangokon keresztiil, ezért fennall a
lehetdség, hogy egyedi kiillonbségeket okozzon genetikai variancia jelenléte nélkiil is a
fenotipusos plaszticitason keresztiil. A jelenlegi vizsgalat azonban nem alkalmas arra, hogy
megfeleld mélységben magyarazzuk meg a két kdrnyezeti tényez0 interakcidjat a viselkedési
konzisztencia szintjeinek kialakitasaban.

Az itt kozolt tanulmény eredményei alapjan elmondhato, hogy a viselkedési
konzisztencia mindkét szintje — az allati személyiség €s a viselkedési szindroma — indukalt
valaszként 1éphet fel 6kologiailag relevans kornyezeti tényezdkkel szemben. Ezek az
eredmények tdmogatjak azon tanulmanyok sorat, amelyek szerint az egyedfejlodés kornyezete
meghataroz6 a viselkedési konzisztencia kialakuldsanak szempontjabol, s hogy ezek, mint
adaptiv mintazatok gén — kornyezet interakciok formajdban manifesztalédnak. Ez arra utal,
hogy stabil egyedi kiilonbségek helyett valtozékony egyedi viselkedésbeli plaszticitas allhat a

természetben megfigyelhetd konzisztens egyedi kiilonbségek mogott, amely viselkedési
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plaszticitas eltéré mértékben kapcsolodik az egyedek belsé allapotaval és a kornyezet
valtozékonysagaval. Tovabbi tanulmanyok sziikségesek ezen mintazatok pontosabb
feltarasara, a genetikai és kornyezeti hatasok szétvalasztasara a viselkedési konzisztencidk
kapcsan. Mindenképpen érdemes lenne ismert genetikai hatterti allatokat felhasznalni illetve
klonokat alkalmazni kiillonboz6 kornyezeti gradienseknek kitéve 6ket. Fontos lenne egyedi
szinten hasznalhato konzisztenciat leir6 mérészamok alkalmazasa (Herczeg & Garamszegi
2012; Stamps et al. 2012) az evolucids vizsgalatokban, miként arra az utobbi id6ében torténtek
kisérletek (pl. Briffa 2013, Briffa et al. 2013; Westneat et al. 2014; Bridger et al. 2015;
Urszan et al. 2015).
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6. Kovetkeztetés és Kitekintés

A doktori kutatas alatt végzett vizsgalatokkal kimutattam, hogy az erdei béka (Rana
dalmatina) ebihalak viselkedési konzisztenciajanak kifejezédésében meghatarozo elemek az
egyedfejlodés kornyezetében az egyedet érd tapasztalatok. Ezek az eredmények tovabb
gazdagitjak a viselkedési konzisztencia 1étrejottét magyarazni kivand hipotézisek irodalmat.
Mivel az ebihalak kivalé alanyok, ha korai egyedfejlédési stadiumban kivanunk a
ratermettséget befolyasolo bélyegeket meghatarozni, ezért fel tudtam 6ket hasznalni a
személyiséget életmenet szindromak mentén magyardzo POLS hipotézis tesztelésére. Az itt
kapott eredmények illeszkedtek az eddigi vizsgalatokhoz melyek a hipotézist tesztelték. Nem
sikertilt az 0sszes ratermettség becsld bélyeg minden véarhatd osszefiiggését detektalni a
viselkedési konzisztenciaval. Az aktivitas és a metamorfozisig elteld fejlodési ido
Osszefliggott két egyedfejlodési fazisban is fajtars- és ragadozo-naiv kontroll ebihalaknal.
Egytttal kiilonféle 0sszefliggéseket detektaltam a relativ novekedési rata és a viselkedési
megjosolhatdsag (azaz az egyeden beliili, kdrnyezettdl fliggetlen viselkedési valtozatossag)
kozott, amely arra utal, hogy a viselkedési megjésolhatésag dnmagaban is fontos lehet, és a
ratermettséget jelzo jellegekkel valo kapcsolatan keresztiil hatassal lehet ra az evolucio. Két
okologiailag relevans kdrnyezeti tényez6 — a fajtarsak és ragadozok jelenléte — segitségével
osszeallitott faktoridlis vizsgalattal sikeriilt kimutatnom a ragadozok kulcs szerepét a
konzisztens egyedi kiilonbségek 1étrehozasaban személyiségjegyeken beliil. Kimutattam,
hogy a funkcionalisan kiilonboz6 viselkedések ténylegesen csak a legkomplexebb ingert kapo
(ragadozo6 és fajtars jelenlétet tapasztald) ebihalakban kapcsolodnak 6ssze viselkedési
szindromat alkotva, mig csak fajtars jelenlét esetén pusztan fenotipusos korrelacio 1ép fel. A
komplex mintdzat arra enged kovetkeztetni, hogy a viselkedési konzisztencia kialakuldsaban
kulcsfontossaguiak a gén — kdrnyezet interakciok, azaz a konzisztens viselkedési
kiilonbségeket okozhatja az egyedek kozott eltérd viselkedési plaszticitas.

Mindazonaltal eredményeim ramutattak arra a nem vart jelenségre, hogy a standard
viselkedési tesztek bizonyos esetekben erds kornyezeti hatast okozhatnak, és ez altal
viselkedési konzisztenciat idézhetnek eld. Ezen feliil ugy tiinik, hogy ezek a zavard hatasok
képesek szétkapcsolni az életmenet szindromékat (POLS) a személyiségjegyektdl. Ezek
alapjan at kell gondolni a jelenleg bevett modszereket a viselkedési tesztekben. Megoldas
lehet stressz hatdst minimalizalé mérések hasznalata illetve tobb kiilonféle méréssel mérni

ugyanazt a viselkedést (Carter et al. 2013). Klonok, vagy esetleg homozigota vonalak
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alkalmazasa is elonyokkel kecsegtet: egy egyedet csak egyféle viselkedésre tesztelve és
Osszevetve mas egyedek masféle személyiség tesztjeivel kikeriilhetd a tobbféle viselkedési
teszt zavard hatasa (Stamps & Groothuis 2010b).

Erdemes lenne a viselkedési konzisztenciat 1étrehozo szelekcids hatasokat vizsgalni
azon keresztiil, hogy a viselkedési konzisztencia komponenseit az életmenet valtozokhoz
kotjiik, amire a reakcido norma megkozelités kiillonosen alkalmas lenne (Dingemanse & Réale
2013). Azonban az erre iranyuld vizsgalatok tobbsége nem alkalmazott direkt ratermettség
becslést. Az egyik lehetdség az lehetne, hogy viszonylag konnyen tarthato kétéltiieket éveken
keresztiil nevelve meghatarozhato6 lenne a ratermettség. Az is egyértelmi, hogy a viselkedési
konzisztenciaval foglalkozo6 kutatasokban helye van a viselkedési plaszticitasnak és a
viselkedési megjosolhatdosagnak, mivel ezek Gnmagukban is mutathatnak dsszefiiggést az
¢letmenettel €s szelekcid alatt is dllhatnak. A viselkedési megjésolhatdsag az utdbbi iddben
tobb tanulmany szerepl6je volt. Westneat et al. (2012; 2014) kimutattak, hogy a viselkedési
valtozatossag hierarchikusan épiil fel és szelekcios hatas alatt is allhat. Briffa (2013) és Briffa
et al. (2013) sikeresen kimutattak, hogy a viselkedési megjosolhatosag, elvalasztva a
viselkedési tipustol és a viselkedési plaszticitastol, onmagéban is képes kdrnyezet altal
indukalt plaszticitast mutatni. Ezek a tanulményok mind jelzik a viselkedési
megjosolhatosagnak, mint az allati személyiség egyik fontos komponensének felderitésére s
magyardzatara iranyul6 6nallo kutatdsok fontossagat, amelyhez a jelenlegi disszertacio is
csatlakozik. Azonban a viselkedési megjosolhatosag pontos meghatarozasahoz igen sok mérés
kell alland6 koriilmények kozott €s egyeldre az sem ismert, hogy egyaltalan hany mérés
sziikséges az egyéni viselkedési variancia nagy részének (~95%-o0s) lefedéséhez. Sziikséges
lenne egy ezt feltaro modszertani vizsgalat, amelyet feln6tt allatokon lenne célszerii elvégezni.

Lényeges lehet a proaktiv és reaktiv allatokat valamiféleképpen mar detektalni a
kisérletek elott. A stressz kezeléssel foglalkozé irodalombdl tobbszor is kitlinik, kiillonbség
van a reaktiv és proaktiv allatokban, abban a tekintetben is, hogy miként reagalnak a
kornyezeti ingerekre. Ezért valdsziniileg egyaltalan nem mindegy, hogy a vizsgalatban
résztvevo allatok kozott melyik a proaktiv és melyik a reaktiv stratégiat folytato, ugyanis ez
utdbbiak képlékenyen megvaltoztatjak viselkedésiiket kdrnyezeti ingerekre, illetve viselkedési
konzisztenciajuk alapvetden fligg téle, mig az eldbbiek foleg belsd élettani allapotaikhoz
igazitjak személyiségiiket. Ugy vélem mindenképpen sziikséges lenne egy olyan vizsgalat
sorozat, amely megvizsgalja, hogy a proaktiv és reaktiv allatok miként reagalnak 6kologiailag
relevans kdrnyezeti ingerekre és aranyuk a populacioban hogyan befolyasolhatja a populacios

mintazatokat.
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7. Koszonetnyilvanitas

Szeretnék kdszonetet mondani témavezetdmnek Prof. Dr. Torok Janosnak, hogy az
évek soran barmilyen kérdéssel fordulhattam hozza bizalommal, hogy rendelkezésemre
bocsajtotta a tanszék eréforrasait, hogy a terepi kiszallasokban segitséget nyujtott. A vele
folytatott beszélgetések barmely id6pontban érdekes nézdpontokat, otleteket jelentettek.
Koszonom azt is, hogy észrevételeivel segitette a publikaciok formalodasat. Tapasztalata,
profizmusa, szemléletmddja és embersége nélkiilozhetetlen volt abban, hogy idaig eljutottam.
Az ¢ altala vezetett kozdsségben igazan otthon éreztem magamat, s megtudtam, milyen egy
csapat tagjanak lenni.

Koszonettel tartozom masik témavezetdomnek Dr. Herczeg Gabornak, aki felkarolt, és
éveken at vezetett a doktori iskola ttjain. Szakmai profizmusaval és tehetségével példat mutat
a tudomany miivelésére. Megmutatta hogyan kell profiként végig vinni egy kisérletet a
gondolattol a cikk utolso keretének letitéséig. Sajat palyazataibol timogatta kisérleteim és
szakmai fejlédésem. Altala jutottam ki tobb belfoldi és kiilfoldi konferenciara, és tolthettem
1d6t Niclas Kolm stockholmi laborjéban.

Koszonettel tartozom Dr. Hettyey Attilanak, volt témavezetdmnek még szakdolgozo
korombol. Doktori tanulmanyaim alatt hasznos tanacsokkal latott el, majd az egyik
kisérletemet befogadta a Lendiilet csoport laborjdba, ahol €élvonalas koriilmények kozott
folytathattam le azt. Kdszonettel tartozom azért is, hogy tarsszerzéként hozzajarult a
publikaciok, konferencia prezentaciok és poszterek sikeréhez.

Koszonettel tartozom Dr. Garamszegi Laszlonak, hogy statisztikai tudésaval és
hozzaértésével segitette munkam. Idejét nem kimélte, amikor hozza fordultam kérdéseimmel,
tovabba tarsszerzoként hozzajarult publikdciom sikerességéhez.

Koszonettel tartozom Nagy Gergely bardtomnak a tanszékrol, akik faradsagos
munkdaval segitett engem, amikor csak sziikségem volt ra. A terepi kiszallasokra gyakran
Gergo kisért el, és egyiitt fogtuk be a szitak6td larvakat. Az esetleges barkacsolasokban is
segédkezett. Késébb Gabor alkalmazasaban 6 volt az, aki faradsdgos munkaval tobb honap
alatt kiértékelte az ebihalak viselkedését a 2013-as vizsgalatban.

Koszonettel tartozom Baumann Judit volt szakdolgozonak, aki sokat segitett masodik
kisérletem kivitelezésében. Nagy segitségemre volt idonként a vizcserék €s egyéb

laborfenntartd munkak tekintetében.
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Koszonettel tartozom, baratomnak, Dr. Molnar Orsolyanak. Orsolya tobbszor is
segitett kijutnom a terepre, féleg a 2011-es vizsgalat alatt. Ertékes észrevételei, a téman
kiviilallosdga nem egyszer segitették munkamat.

Koszonetet kell mondanom Laczi Mikldsnak a tanszékrol, akit hossza évek ota jo
baratomnak mondhatok. K&szonettel tartozom a posztereimet nem egyszer diszitd csodas
fotokért, a beszélgetésekeért €s észrevételekért.

Koszonettel tartozom Dr. Kovécs Tibornak, aki Véagi Balazzsal egyiitt végzett
munkaja részeként mutatta meg nekem a kisérletek alapjaul szolgalo szaporodé helyet.

Koszonettel tartozom az Allatrendszertani és Okoldgiai tanszék minden jelenlegi és
egykor volt dolgozdjanak, szakdolgozojanak és doktoranduszainak, hogy hozza jarultak
jelenlétiikkel, otleteikkel munkam sikeréhez. Ki kell emelnem Seregi Timeat, Horvath
Gergelyt, Balazs Gergelyt, Dr. Zsebdk Sandort, Dr. Hegyi Gergelyt. Kiilon kdszonettel
tartozom Prof. Dozsa-Farkas Klaranak, aki korai éveimben hozzéjarult ahhoz, hogy
megkedveljem a biologusi palyat és tamogatott, hogy doktoranduszi palyara 1épjek.
Koszonetet kell mondanom Dr. Szentesi Arpadnak a kivalé beszélgetésekért, és inspirald
észrevételekért. Koszonom Prof. Erdei Annanak, az ELTE Biolégia Doktori Iskola
vezetdjének, amiért megtisztelt bizalmaval és lehetdséget biztositott a kutatas elvégzésére.

Koszonettel tartozom a Lendiilet kutatocsoport tagjainak, hogy befogadtak maguk
koze és segitették munkamat.

A kutatasokhoz az OTKA K-105517 szamt pélyazata illetve a Lendiilet program
(MTA, LP2012-24/2012) biztositott anyagi hatteret. Az ebihalak befogasahoz és a
kisérletekhez kiadott engedélyekeért koszonet illeti meg a Kozép-Duna-volgyi
Kornyezetvédelmi-, Természetvédelmi- és Viziigyi Felligyeldséget (engedélyszamok: 8464-
2/2011; 10950-3/2013).

Halaval és elismeréssel tartozom édesanyamnak és nagymamamnak a sok aldozatért s
tamogatasért, amit azért hoztak, hogy én e sorokat leirhassam. Szeretetiik és segitségiik nélkiil
nem jutottam el volna, ideaig ahol vagyok. Koszonettel tartozom barataimnak, Gergdnek,

Gabornak és Zsoltnak hogy biztattak éveken keresztiil céljaim elérésére.
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9. Fiiggelék

Spearman rang korrelaciok repetabilis viselkedési tipusok (atlag) és viselkedési
megjosolhatosagok (SD) kozott, minharom vizsgalt Rana dalmatina csoportban. A hamis

felderitési arany (FDR) korrekci6 utan is szignifikans hatasok *-al jelolve.

Elétesztelt 11 napos korban rs N P
Aktivitas — SD Aktivitas 0,051 19 0,84
Aktivitas — SD Exploracio -0,1 19 0,68
Aktivitas — SD Kockazat-vallalas -0,49 19 0,041
SD Aktivitas — SD Exploracio -0,009 19 0,97
SD Aktivitas — SD Kockazat-vallalas 0,18 19 0,48
SD Exploracio — SD Kockazat-vallalas -0,21 19 0,41
Kontroll Gosner 32-36-0s rs N P
Aktivitas — Exploracio 0,14 18 0,58
Aktivitas — SD Aktivitas 0,04 18 0,88
Aktivitas — SD Exploracio -0,21 18 0,41
Aktivitas — SD Kockazat-vallalas -0,12 18 0,63
Exploracio — SD Aktivitas -0,23 18 0,35
Exploracio — SD Exploracio -0,32 18 0,2
Exploracio — SD Kockazat-vallalas 0,58 18 0,012
SD Aktivitds — SD Exploracio -0,15 18 0,56
SD Aktivitas — SD Kockazat-vallalas -0,08 18 0,75
SD Exploraci6 — SD Kockazat-vallalas -0,29 18 0,234
Elotesztelt Gosner 32-36-0S rs N P
Aktivitas — Exploracio -0,21 18 0,4
Aktivitas — Kockazat-vallalas 0,53 18 0,023
Aktivitas — SD Aktivitas -0,63 18 0,005*
Aktivitas — SD Exploracio 0,12 18 0,62
Aktivitas — SD Kockazat-vallalas 0,451 18 0,06
Exploracio — Kockazat-vallalas -0,16 18 0,52
Exploracio — SD Aktivités -0,004 18 0,99
Exploracio — SD Exploracio -0,25 18 0,30
Exploracio — SD Kockazat-vallalés -0,18 18 0,48
Kockazat-vallalas — SD Aktivitas -0,47 18 0,049
Kockézat-vallalas — SD Exploracio 0,36 18 0,15
Kockazat-vallalas — SD Kockazat- 0,81 18 <0,0001*
vallalas
SD Aktivitds — SD Exploracio -0,27 18 0,27
SD Aktivitas — SD Kockazat-vallalas -0,54 18 0,02
SD Exploraci6 — SD Kockazat-vallalas 0,72 18 0,001*
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Sperman rang korrelaciok repetabilis viselkedési tipusok és viselkedési megjosolhatosagok
kozott az egyedfejlodés soran az erdei béka ebihalakban. Az els6 oszlopban az eldtesztelt
ebihalak 11-12-13 napos korban harom mérésbdl szarmaztatott személyiséget leiro adatok
szerepelnek, a masodik oszlopban a Gosner 32-36-o0s stadium elérésekor elvégzett harom
mérésbol meghatarozozott értékek szerepelnek. Az FDR korrekcid utan is szignifikans

hatasok *-al jelolve.

Elotesztelt 11 napos | Elétesztelt Gosner 32-36 rs N P

Aktivitas Aktivitas 0,35 18 0,16
Aktivitas SD Aktivitas -0,094 18 0,71
Aktivitas Exploracio -0,59 18 0,009
Aktivitas SD Exploracio 0,2 18 0,43
Aktivitas Kockazat-vallalas 0,28 18 0,25
Aktivitas SD Kockazat-vallalas 0,28 18 0,25
SD Aktivitas Aktivitas -0,22 18 0,37
SD Aktivitas SD Aktivitas -0,018 18 0,95
SD Aktivitas Exploracio 0,008 18 0,97
SD Aktivitas SD Exploraci6 -0,11 18 0,68
SD Aktivitas Kockazat-vallalas -0,39 18 0,11
SD Aktivitas SD Kockazat-vallalas -0,29 18 0,25
SD Exploracio Aktivitas -0,3 18 0,22
SD Exploracié SD Aktivitas -0,055 18 0,83
SD Exploracié Exploracio 0,35 18 0,16
SD Exploracid SD Exploracid -0,22 18 0,39
SD Exploracié Kockazat-vallalas 0,09 18 0,73
SD Exploracié SD Kockazat-vallalas -0,068 18 0,79
SD Kockazat-vallalas | Aktivitas -0,036 18 0,89
SD Kockazat-vallalas | SD Aktivitas 0,094 18 0,71
SD Kockazat-vallalas | Exploracid 0,18 18 0,51
SD Kockazat-vallalas | SD Exploracio -0,23 18 0,36
SD Kockéazat-vallalas Kockazat-vallalas 0,13 18 0,62
SD Kockazat-vallalas | SD Kockazat-vallalas 0,003 18 0,99
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A ratermettségbecsld valtozokon (metamorfozis elérésnek kora; relativ tomeg a metamorfozis
kezdetekor) és Rana dalmatina ebihalak viselkedési valtozoin futtatott altalanos linearis
modellek (GLM) modellek eredményei a két vizsgalt csoportban (eldtesztelt csoport fiatalon
¢s idOsebb stadiumban is szerepel). A nem szignifikans osszefliggések értékei a model
szelekcio elvégzése utani visszatételt tiikkrozik. Az elétesztelt csoportban szerepelnek a
viselkedésekbdl szarmaztatott fokomponensek is. A szignifikans hatasok *-al jel6lve. Effect

size értékeket a n° mutatja.

‘ Magyarazo valtozo ‘ Fa.ar2 ‘ P | nz
A metamorfozis elérésnek kora
Elotesztelt 11 napos | Aktivitas F117=19,226 | <0,001* 0,53
SD Aktivitas F116=2,633 0,12 0,14
SD Exploracio F116=1,92 0,19 0,11
SD Kockazat-vallalas F116=0,438 0,52 0,03
Peteméret F116=0,214 0,65 0,013
Kontroll Gosner 32- | Aktivitas F116= 7,163 0,017* 0,31
36-0s
SD Aktivitas F115=0,632 0,44 0,04
Exploracio F115=0,338 0,57 0,022
SD Exploracid F115=3,141 0,1 0,17
SD Kockazat-vallalas F1,15<0,001 0,99 <0,001
Peteméret F115=1,812 0,2 0,11
Elotesztelt Gosner PC1 F116=2,212 0,16 0,12
32-36-0s
PC2 F116=0,81 0,38 0,05
Peteméret F117=0,95 0,35 0,056
Elotesztelt Gosner Aktivitas F116=2,264 0,15 0,12
32-36-0s
SD Aktivitas F1.16=3,76 0,07 0,19
Exploracio F116=0,724 0,41 0,043
SD Exploraci6 F116=0,157 0,7 0,01
Kockazat-vallalas F1.16=0,662 0,43 0,04
SD Kockazat-vallalas F116=0,717 0,41 0,043
Peteméret F116=0,95 0,35 0,056
Relativ tomeg a metamorfozis kezdetekor
Elétesztelt 11 napos | Aktivitas F116=2,229 0,4 0,045
SD Aktivitas F1.16=0,355 0,31 0,065
SD Exploracio Fi116=1,714 0,083 0,18
SD Kockazat-vallalas F116=0,072 0,54 0,024
Peteméret F116=0,44 0,66 0,013
Metamorfozis kezdete F117=0,44 0,11 0,15
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Kontroll Gosner 32- | Aktivitas F114= 0,024 0,88 0,002
36-0s
SD Aktivitas F115=6,692 0,021* 0,31
Exploracio F1.14=0,092 0,77 0,007
SD Exploracio F114=0,007 0,93 0,001
SD Kockazat-vallalas F114=0,323 0,58 0,023
Peteméret F117=1,016 0,33 0,068
Metamorfozis kezdete | Fi15=7,139 0,017* 0,322
Elotesztelt Gosner PC1 F115=0,173 0,68 0,011
32-36-0s
PC2 F115=0,012 0,91 0,001
Peteméret F1,15=0,005 0,95 <0,001
Metamorfozis kezdete F116=0,22 0,65 0,014
Elotesztelt Gosner Aktivitas F113=0,023 0,88 0,002
32-36-0s
SD Aktivitas F113=0,013 0,91 0,001
Exploracio F113=1,679 0,22 0,11
SD Exploracio F114=5,982 0,028* 0,299
Kockazat-vallalas F113=1,44 0,25 0,1
SD Kockazat-vallalas F114=5,135 0,04* 0,268
Peteméret F113=1,026 0,33 0,07
Metamorfozis kezdete | F114=5,736 0,031* 0,291
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10. Osszefoglalas

A viselkedési konzisztencia kutatasa az utdbbi idokben a viselkedésokolodgiai egyik
forropontja. Legyen sz6 egy viselkedésen beliili (allati személyiség) vagy tobb funkcionélisan
kiilonb6z6 viselkedésen keresztiil fennallo (viselkedési szindroma) konzisztenciarol, az
tobb magyarazat is sziiletett. Tobb tanulmany is felderitette a személyiség genetikai, €lettani
¢s pszichologiai hatterét, amelynek kapcsan jelent meg a viselkedési konzisztencia eredetét az
e hatterek altal szabott kényszereken keresztiil magyarazo hipotézis. Ezzel szemben tobb
tanulmany is ramutatott, hogy a személyiségjegyek még a genetikailag erre szelektalt
vonalakban sem fixaltak, hanem képesek elcsuszni a kornyezeti valtozasra. Tovabba a
természetben megfigyelték, hogy egyes populaciokban jelen van a viselkedési konzisztencia,
mint adaptiv valasz a kdrnyezetre, mig masokban az 6koldgiailag relevans kornyezeti tényezo
hianyaban nem jelentkezik - ez mar a viselkedési konzisztenciat adaptiv szemszogbol
magyarazo hipotézist tamasztja alad. Tovabbi hipotézisek szdlnak arrol, hogy az egyedek
viselkedésiikkel adaptivan reagalnak a kiilonb6z6 allapot jelzdikre, és a kiillonbozo
személyiségek egy populacion beliil az ezeket fenntartd visszacsatolasokon keresztiil
maradnak fenn. Azonban ha az allapotok maguk is adaptivan véltoznak a viselkedések
hatéaséra, akkor tobb egymastol elkiiloniilo stratégiat kapunk, amelyek integraljak a
viselkedést, az €lettant, a kogniciot és az életmenetet un. életmenet-szindromakba (POLS). A
POLS hipotézis igen sok eldrejelzéssel rendelkezik a gyors-lasst életmenet kontinuumra, de a
legtobb vizsgalat eddig csak ezek toredékét talalta meg, vagy bizonyos esetekben nem
tdmogatta a hipotézist, vagy esetenként ellentétes mintazatokat tart fel.

Vizsgalataim célja a viselkedési konzisztencia megjelenésének felderitése volt az erdei
béka (Rana dalmatina) ebihalaknal. Ezen beliil vizsgaltam, hogy ragadozo és fajtarsra naivan,
,common garden” koriilmények kozott tartott ebihalaknal megjelenik-e a személyiség, illetve
jelen van-e valamilyen POLS. Tovabba vizsgaltam a viselkedési konzisztencia tobb szintjének
megjelenésére nézve dkologiailag relevans kornyezeti tényezok hatasat az egyedfejlodés
soran.

A kutatas els6 részében laboratoriumban vizsgaltam maganyosan és ragadozo ingerek
nélkdl tartott ebihalakat egy erds ragadoz6 nyomads alatt 1év6 populaciobdl. Ebben a

vizsgélatban az ebihalak két csoportra voltak osztva. Az egyik csoportban az egyedfejlodés
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két pontjan vizsgaltam a viselkedési konzisztenciat, ezt 6sszehasonlitva a csak fejlettebb
stadiumban megmért masik csoporttal, vizsgalhattam a standard viselkedési tesztek lehetséges
hatésat a viselkedésre. A vizsgalatok sordn harom személyiségjegyet vizsgaltam — az
aktivitast, kockazat-vallalast és exploraciot — és kerestem koztiik viselkedési szindromak
meglétét. Minden ebihal esetében két ratermettség becsld valtozot vettem fel — a
metamorfozis kezdetének idépontjat és az addig elért testtomeget — hogy a személyiségjegyek
¢s az ¢letmenet valtozok kozotti POLS jelenlétét tesztelhessem. Vizsgaltam tovabbé az
egyeden beliili viselkedési valtozatossagot, ami a standardizalt kornyezetnek kdszonhetden
megfeleltethetd volt a viselkedési megjosolhatosaggal, és vizsgaltam, hogy ez az 10j
viselkedési valtozo vajon beilleszthet6-e a POLS-ba.

A masodik kisérletben erdei béka ebihalakat vontam be egy teljes faktorialis kisérletbe
ragadozoé jelenlét/hiany és fajtarsak jelenléte/hianya nevelési kornyezet alkalmazasaval. Az
egyedfejlodés soran az ebihalakat ér6 kiilonb6z6 kdrnyezeti tapasztalatok vagy azok hidnya a
négy csoportban lehetdséget adott az egyedfejlodési kornyezet és az egyéni tapasztalat
viselkedési konzisztencia megjelenésére gyakorolt hatasanak vizsgalatahoz. Tisztan genetikai
megalapozottsag esetén az dokoldgiailag relevans kdrnyezeti tényezdket az egyedfejlodés
soran nélkiilozoé kontroll csoportban is személyiségjegyként kell megjelennie a vizsgalt
viselkedéseknek. Azonban, ha a viselkedési konzisztencia csak dkologiailag relevans
kornyezeti tényezok vagy azok kombinacidjara adott adaptiv fenotipusos valaszként
jelentkezik, akkor a kontroll csoportbol hianyozni fog a konzisztens személyiség. Ebben a
vizsgalatban aktivitast és kockazat-vallalas személyiségjegyeket teszteltem, illetve modern
statisztikai eljarasok alkalmazasaval elkiilonitettem fenotipusos €s egyedek kozotti
korrelaciokat, mivel eldbbiek félrevezetd eredményeket hozhatnak a viselkedési szindromak
keresésében.

Eredményeim szerint az erdei béka ebihalak rendkiviil érzékenyek az egyedfejlddésiik
alatti kornyezetre. Az elsd vizsgalatban korai egyedfejlodési szakaszban, az aktivitasban
mutatkozott allati személyiség. Az iddsebb ebihalaknal emellett személyiségjegyként
megjelent az exploracid, mig a kockdzat-vallalas csak a kordbban mar egyszer lemért
csoportban jelentkezett. Ez arra utalt, hogy a standard viselkedési mérés valaszt kivalto
kornyezeti hatasként szerepelt, mivel kozel egy honap tavlatabol is tartos személyiség
valtozasokat idézett eld. Ezt erdsitette az is, hogy az iddsebb, de fiatal korban mar egyszer
lemért ebihalak viselkedési tipusa €s viselkedési megjdsolhatdsaga tobb kombinacioban is
Osszefiiggést mutatott. Mind fiatal ebihalakban, mind iddsebb, de fiatalon nem lemért,

ebihalakban jelen volt egy aktivitas — fejlédési idé POLS, de a hipotézis tobbi elérejelzését
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nem sikeriilt kimutatni, de elvetni sem. Tovabba ez a POLS eltint a fiatalon lemért, azaz
zavarasnak kitett csoportban. A viselkedési megjosolhatdsag tobb esetben is dsszefliggott a
ratermettséget becsld bélyegekkel, amely arra utal, hogy érdemes lenne ezeket is beépiteni a
POLS hipotézisbe. Ugyanakkor a kovetkezd vizsgalat eredményeinek tiikrében, ahol a
kontroll, azaz ragadozo és fajtars jelenlétre naiv allatoknal allati személyiség nem volt
kimutathat6, valoszintsithet hogy a személyiség ennél vizsgalatnal a kisérleti koriilmények
kovetkezménye. A masodik vizsgalat eredményei arra mutatnak ra, hogy a viselkedési
konzisztencia 1étrejottében alapvetd szerepe van az 6kologiailag relevans kornyezeti
stimulusoknak. A személyiség megjelenésében a ragadozo jelenlétnek volt kulcsszerepe.
Ahhoz hogy viselkedési szindroma is 1étrej6jjon, ragadozo mellett fajtarsak jelenlétére is
szlikség volt. A fajtars jelenlét onmagaban csak fenotipusos korrelaciot okozott a vizsgalt
személyiségjegyek kozott, amely azonban nem tekinthetd viselkedési szindromanak mivel
nem volt szignifikans egyedek-kozotti komponense. A kapott eredmények arra utalnak, hogy
a viselkedési konzisztencia genotipus-kornyezet interakcioként jon létre, azaz az egyedenként
eltéré mértéka fenotipikus plaszticitas eredménye.

A kutatdsaim kimutattak, hogy az egyedfejlodés kornyezete meghatdrozo az ebihalak
viselkedési konzisztenciajanak kialakitasaban. Kiilonosen a ragadozoktol szarmazo ingerek
fontosak, mig magasabb személyiség szervezOdéshez vélhetden a fajtarsak jelenléte is
elengedhetetlen. Egyuttal az érzékenység olyan nagy, hogy még minimalis mértékben invaziv
viselkedési mérések is képesek személyiséget kialakitani, amelyek még az életmenetre is
hatassal vannak. Ez mutatja milyen nehéz akar még laboratoriumi, kisérletes koriilmények
kozott is megfelelden kontrollalt kornyezetet kialakitani, és mekkora bizonytalansag van a
kiilonbozo viselkedési konzisztenciaval foglalkozo kutatasi eredmények megfeleld evolucios

értelmezésében.
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11. Summary

Research on behavioural consistency is a recent hot topic in behavioural and
evolutionary biology. The existence of phenomena limiting behavioural repertoire — be it in a
given consistent personality trait (animal personality), or a correlation across functional
different behaviours (behavioural syndrome) — has evoked multiple explanations. A high
number of studies have explored the genetic, physiological and psychological background of
personality, which led to the emergence of the ‘constraint’ hypothesis explaining personality
as an outcome of internal proximate regulating mechanisms. However others have found that
different environmental stimuli can create different phenotypes even in lines previously
selected for a specific type of personality. There is evidence that in some wild populations
where ecologically relevant environmental stimuli (for example predation) are present
behavioural consistency may form as an adaptive response to the environment, as it is absent
from populations with no ecologically relevant stimuli. These findings have led to the
formation of the ’adaptive’ hypothesis that explains behavioural consistency from an adaptive
perspective, as a result of an ultimate selective mechanism. There are also different
hypothesises about individuals adaptively adjusting their behaviours to their current states.
However, if these individual states also respond to the adjustment of behaviours, we get
multiple different strategies, which integrate behaviour, physiology, cognition and life history
into the so called consistent pace-of-life syndromes (POLS). The POLS hypothesis has
several predictions for these syndromes along the slow-fast lifestyle continuum, but so far
most surveys did not find them all, or in some cases the results did not support the hypothesis
or were contradictory.

The goal of my research was to uncover the possible drivers behind emergence of
behavioural consistency in agile frog (Rana dalmatina) tadpoles during ontogeny. In my first
study | examined activity, exploration and risk-taking behavioural types and behavioural
precisions in conspecifics and predator naive tadpoles in a common garden setup. I searched
for possible POLS between life history variables (developmental time and relative growth
rate) and behavioural types and behavioural precisions, hoping for the latter’s possible
integration into the POLS framework. | have also studied personality traits in two ontogenetic
stages checking for ontogenetic behavioural consistency and the effects of standard

personality testing on behaviour during ontogeny. In my second study | used a full-factorial
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common garden approach using predation and the presence of conspecifics as ecologically
relevant environmental stimuli on the emergence of multiple levels of behavioural consistency.
Here | have examined the role of individual experience during ontogeny and adaptive
phenotypic plasticity as a possible mechanism behind the formation of behavioural
consistency.

The results have shown that agile frog tadpoles are highly sensitive to the ontogenetic
environment. During the first survey | found that activity was the only personality trait
repeatable in young tadpoles. Older tadpoles also showed consistent personality in
exploration; however, risk-taking was only repeatable in the group which was measured
previously at a younger age leading to the conclusion that standard behavioural testing had a
noticeable effect on behavioural consistency, even a month later. This was supported by the
fact that, in these previously tested tadpoles, multiple correlations were present between
behavioural types and predictabilities. Both young and previously untested older tadpoles
showed the presence of an activity — developmental time POLS which was in accordance with
the predictions of the POLS hypothesis. However no further predicted associations could be
detected. Furthermore, even this POLS was undetectable in the ‘previously tested’ group.
Behavioural predictability had multiple associations with life history traits, which gives a
strong support for the integration of behavioural predictability into the POLS framework. In
the light of the findings present in the follow up study — where no behavioural consistency
was present in the control group — animal personality might have been an artefact of the
experimental environment and standard behavioural testing in the first survey, where the
rearing tanks provided some environmental heterogeneity. The results of the second survey
showed that predation has a crucial role in the emergence of animal personality. Predatory
treatment, with or without conspecifics being present, induced repeatability in both activity
and risk-taking. Interestingly, behavioural syndrome only formed when predatory cues and
conspecifics were also present during ontogeny. It is also worth noting that conspecific
presence alone caused a strong phenotypic correlation between activity and risk-taking;
however, this cannot be seen as a behavioural syndrome since the between-individual
components was nonsignificant. According to these results behavioural consistency emerges
from a complex interaction between genotypes and environment, practically manifesting as
individual variation in behavioural plasticity.

My research showed that the ontogenetic environment is crucial for the emergence of
behavioural consistency in R. dalmatina tadpoles. Predator presence has a major effect on the

formation of behavioural consistency but correlations between functionally different
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behaviours, in other words a behavioural syndrome, only form when conspecifics are also
present. Furthermore, as individuals are highly susceptible to environmental stimuli, even
standard behavioural testing routinely performed in any lab can affect different forms of
behavioural consistency and POLS. This means that the current methodologies used in

behavioural testing might have to be reconsidered.

101



12. Tudomanyos publikaciok

Tudomanyos cikkek

Urszén, T. J., Torok, J., Hettyey, A., Garamszegi, L. Z. & Herczeg, G. 2015.
Behavioural consistency and life history of Rana dalmatina tadpoles. Oecologia, 178(1), 129-
140.

Urszan, T.J., Garamszegi, L.Z., Nagy, G. Hettyey, A., Torok, J. & Herczeg, G. 2015.
No personality without experience? A test on Rana dalmatina tadpoles. Ecology and

Evolution,

Egvéb tudomanvyos folyoiratokban megjelent publikicidok

Orf, S., Urszan, T. J., Hettyey, A., Nagy, G. & Herczeg, G. (2015): A vizszintcsokkentés
hatasa erdei béka (Rana dalmatina) ebihalak egyedfejlodésére. Természetvédelmi

Kozlemények 21,

Tudomanvyos eldadasok és poszter bemutatok konferenciakon

Urszan, T.J., Torok, J., Hettyey, A., Garamszegi, L.Z. & Herczeg, G. 2014: The
effects of social environment and predation risk on the emergence of personality: an
experiment. Poster presentation. Evolution 2014, 20-24. 06. 2014., Raleigh, NC, USA
(Abstract book: p. 343)

Urszan, T.J., Hettyey, A., Torok, J., Baumann, J. & Herczeg, G. 2014:
Environmental contribution to the emergence of behavioural consistency. Oral presentation.
VIl European Conference on Behavioural Biology. 14-20. 07. 2014., Prague, Czech Republic
(Abstract book: p. 53).

102



Urszan, T.J., Torok, J., Hettyey, A., Garamszegi, L.Z. & Herczeg, G. 2014:
Behavioural consistency and pace-of-life syndromes in Rana dalmatina tadpoles. Oral
presentation. The evolutionary significance of consistent behavioral variation. Workshop, 7-8.
02. 2014., Debrecen, Hungary. (Abstract book: p. 14.)

Urszan, T., Torok, J., Hettyey, A. & Herczeg, G. 2013: Behavioural consistency in
Rana temporaria tadpoles: strong personalities, lack of syndromes, and link to life-history.
Poster, 33rd International Ethological Conference (IEC), 4-8 August 2013,
NewecastleGateshead, UK. (abstract book pp. 198-199.)

Urszan, T., Torok, J., Hettyey, A. & Herczeg, G. 2013: Behavioural consistency and
life history in Rana dalmatina tadpoles. Poster, 17th European Congress of Herpethology 22-
27 August 2013, Veszprém, Hungary. (abstract book: p. 302.)

103



¥ADATLAP
a doktori értekezés nyilvanossagra hozatalahoz

I. A doktori értekezés adatai
A szerz0 neve: Urszan Tamas Janos
MTMT-azonosito: 10020738
A doktori értekezés cime ¢€s alcime:
Viselkedési konzisztencia vizsgalata az erdei békan (Rana dalmatina)
DOl-azonosit6**: 10.15476/ELTE.2015.131
A doktori iskola neve: ELTE Biologia Doktori Iskola
A doktori iskolan beliili doktori program neve: Zootaxonémia-Allatokologia-Hidrobiologia
A témavezeto neve és tudomanyos fokozata: Torok Janos, DSc; Herczeg Gabor; PhD
A témavezetd munkahelye: ELTE TTK Allatrendszertani és Okologiai Tanszék

I1. Nyilatkozatok

A doktori értekezés szerzojeként*

a) hozzajarulok, hogy a doktori fokozat megszerzését kovetden a doktori értekezésem és a
tézisek nyilvanosségra keriiljenek az ELTE Digitélis Intézményi Tudéstarban. Felhatalmazom
a Természettudomdnyi Kar Tudomanyszervezési és Egyetemkozi Kapcsolatok Osztdlyanak
tigyintéz6iét Bird Eva hogy az értekezést és a téziseket feltdltse az ELTE Digitalis Intézményi
Tudéstarba, és ennek soran kitdltse a feltdltéshez sziikséges nyilatkozatokat.

b) kérem, hogy a mellékelt kérelemben részletezett szabadalmi, illetéleg oltalmi bejelentés
kozzétételéig a doktori értekezést ne bocsassdk nyilvanossagra az Egyetemi Konyvtarban és
az ELTE Digitalis Intézményi Tudéstarban;**

¢) kérem, hogy a nemzetbiztonsagi okbol mindsitett adatot tartalmazo doktori értekezést a
mindsités (datum)-ig tartd idotartama alatt ne bocsassak nyilvanossagra az Egyetemi
Konyvtarban és az ELTE Digitélis Intézményi Tudastarban;*

d) kérem, hogy a mii kiadasara vonatkoz6 mellékelt kiadd szerzddésre tekintettel a doktori
értekezést a konyv megjelenéséig ne bocséssak nyilvanossagra az Egyetemi Konyvtarban, és
az ELTE Digitélis Intézményi Tudastarban csak a konyv bibliografiai adatait tegyék kozze.
Ha a konyv a fokozatszerzést kdvetdn egy évig nem jelenik meg, hozzajarulok, hogy a doktori
értekezésem ¢s a tézisek nyilvanossagra keriiljenek az Egyetemi Konyvtarban és az ELTE
Digitalis Intézményi Tudéstarban.*®

2. A doktori értekezés szerzdjeként kijelentem, hogy

a) az ELTE Digitalis Intézményi Tudéstarba feltdltendd doktori értekezés és a tézisek sajat
eredeti , 6nallod szellemi munkam és legjobb tudomasom szerint nem sértem vele senki szerzoi
jogait;

b) a doktori értekezés €s a tézisek nyomtatott valtozatai €s az elektronikus adathordozon
benyujtott tartalmak (szoveg €és abrak) mindenben megegyeznek.

3. A doktori értekezés szerzdjeként hozzajarulok a doktori értekezés €s a tézisek szovegének
plagiumkeresd adatbazisba helyezéséhez €s plagiumellendrzd vizsgalatok lefuttatdsdhoz.

Kelt: e,

a doktori értekezés szerzdjének alairasa

% Beiktatta az Egyetemi Doktori Szabalyzat modositasarol szolo CXXXIX/2014. (VL. 30.) Szen. sz. hatarozat.

Hatalyos: 2014. VIL.1. napjatol.

% A kari hivatal iigyintéz6je tolti ki.

40 A megfelel6 szoveg aldhtzando.

" A doktori értekezés benyujtasaval egyidejiileg be kell adni a tudoméanyégi doktori tanacshoz a szabadalmi, illetéleg oltalmi bejelentést
tanusito okiratot és a nyilvanossagra hozatal elhalasztasa iranti kérelmet.

42 A doktori értekezés benyujtasaval egyidejiileg be kell nytjtani a mindsitett adatra vonatkozé kézokiratot.

* A doktori értekezés benyujtasaval egyidejiileg be kell nytijtani a mii kiadasarol szol6 kiadoi szerzédést.

104



