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1. BEVEZETES

1.1. Témafelvetés

A nem-rokon egyedek kozotti kooperacio kialakulasa és fennmaradésa maig az evoluiciobiologia
egyik nagy kérdése. A kooperacio egyik példaja a kétsziilos utddgondozas, ami irodalmi adatok
alapjan jol megfigyelheté a nagyfejii csajko (Lethrus apterus, Laxmann, 1770, Coleoptera:
Geotrupidae) bogarfajnal. Ez az eddig alig vizsgalt faj kiilonosen érdekes alanya lehet az ivari
szelekcioval kapcsolatos vizsgalatoknak, hiszen szaporodasi rendszere sok tekintetben eltér a
gyakori modellszervezetekétdl, példaul folyamatos a megtermékenyitett peték lerakasa a
szaporodasi id0szak alatt, valamint az utdodgondozas a larvak kikelése eldtti idOszakra
korlatozodik. Friss kutatasok alapjan ugy tiinik tovabba, hogy a faj utodgondozo viselkedése igen
plasztikus, ugyanis az elmult évszazadbdol szarmazd megfigyelésekhez képest valtozas
kovetkezhetett be a hazai populaciok nemek kozotti munkamegosztasaban (KOSZTOLANYT et
al. 2015). Ennek megfeleléen dolgozatom célja a faj szaporodasi rendszerének jobb megismerése
volt, amit elsésorban a populacion beliili szocialis hatasok és a himek kozti intraszexualis
kompeticié kiilonbozé aspektusainak vizsgalataval, valamint a nemek kozotti kémiai

kommunikéci6 tanulmanyozasaval kivantam elérni.

1.2. Célkitiizések

1. A felnéttkori ivararany és az egyedszam hatasanak vizsgalata az utddgondozo viselkedésre

Az olyan kétsziilos fajoknal, ahol magas a paron kiviili parzasok kockézata és a peterakas
folyamatos a szaporodasi iddszak alatt azt varhatjuk, hogy himek felé eltolt ivararany
(vagyis fokozott himek kozotti kompeticio) mellett a himek kevesebbet fektetnek a
gondozasba és tobbet a par Orzésébe. Ezt a hatdst tovabb erdsitheti a nagy egyedsiirliség a
gyakoribb interakcidknak koszonhetéen. Hipotéziseim teszteléséhez féltermészetes
korlilmények kozott vizsgaltam a parok levélgylijtési gyakorisagat (utddgondozo
viselkedés), jaratban toltott idejét (a jarat egyéb tevékenységek mellett feltehetden egyediili
szintere a par Orzésének ¢€s a kopulacioknak) €és reprodukcids sikerét haromféle ivararany
¢és haromféle denzitas kezelés minden lehetséges kombindcidjaban. Predikcionk szerint a
himek ardnyanak ndvekedésével a parok tobb 1d6t toltenek jarataikban és kevesebb levelet

gyljtenek, esetleg kevesebb vagy kisebb utédokat hozva létre.

2. A himek betolakodokkal szembeni jaratérzo viselkedésének vizsgalata

A nagyfejii csajkd szaporodasi rendszerében kiilondsen fontos szerepe lehet az

intraszexualis kompeticionak. A szabadban is gyakran megfigyelhetd, tulaj-betolakodo
5
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tipusu Osszetlizések kapcsan a kovetkezé hipotéziseket teszteltem: (1) a tulajdonos
szerepében 1évo egyedeknek altalaban jelentds elonyiik van, igy a betolakodok varhatoan
csak akkor képesek nyerni, ha atlag feletti fizikai képességekkel rendelkeznek, (2) a
kisméretli betolakodok alacsony gydzelmi esélylik kovetkeztében kisebb valoszintiséggel
kezdeményeznek Osszetlizést, mint a nagyok, (3) a betolakoddk mérete feltehetéen pozitiv
Osszefliggésben all a kiizdelmek hosszaval és fokozddasanak mértékével, valamint (4) a
konnyen megszerezhetd jaratok szamanak csokkenése miatt a jatszmak hossza valtozik a
szaporodasi id6szak eldrehaladtaval. A fenti hipotézisek teszteléséhez szélsdségesen kicsi
vagy nagy méretkategoridkba tartozé betolakodok véletlenszeriien kivalasztott

jarattulajdonosokkal szembeni sikerét vizsgaltam terepi koriilmények kozott.

Alternativ szaporodasi stratégidk jelenlétének vizsgalata

Hipotézisem szerint a kicsi méretkategoriaba esé himek hatranyban vannak a parvalasztas
és a par megtartdsa soran, igy a nyilt kiizdelem helyett eldnydsebb lehet valamilyen
alternativ (példaul besurrand) stratégiat valasztaniuk, ami mellett elképzelhetd, hogy
fokozott mértékli spermakompeticioval kell szembenézniiik. Ebben az esetben arra
szdmitok, hogy a kis méretkategoriaba es6 himek testméretiikhoz képest révidebb
agyarszeri ragoényulvanyokkal (prekopulacios jelleg) és nagyobb ivarmirigyekkel vagy
hosszabb spermiumokkal (posztkopulacios jellegek) rendelkeznek a nagyméretii himekhez
képest. Az is elképzelhetd, hogy a spermatermelés a kisméretli himeknél korabban
megkezdddik vagy éppen tovabb tart, igy a szaporodasi idészak bizonyos szakaszaban
szerezhetnek spermakompeticids eldnyt. Hipotézisem teszteléséhez eldszor populécios
szinten vizsgaltam a himek k6z6tti polimorfizmus jelenlétét, majd a szaporodasi idészak
elején és végén begyljtottem szélsOségesen kicsi és nagy méretkategoéridba tartozo
himeket, lemértem az agyarhosszukat, majd boncolast kovetden megallapitottam a herék

méretét, illetve a spermiumok hosszat.

A nagvfejl csajko kémiai kommunikacidjanak vizsgalata

Hipotézisem szerint a parvalasztasnal és a par felismerésénél fontos szerepet toltenek be
a szexferomonok, igy célom volt ezek jelenlétének ¢és termelddési helyének a
beazonositasa. A munka sordn eldszor viselkedési teszteket végeztem
Ezt kdvetden elektroantennografidas modszerrel vizsgaltam izolalt rovarcsapok valaszat
kiilonbozd testrészekbdl készitett extraktumokra, valamint €16 egyedek ¢és iiriilék feletti

légtérbol szarmazo illatanyagra.
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2. IRODALMI ATTEKINTES

2.1 Szaporodasi rendszerek

Szaporodasi rendszer alatt jelen esetben minden olyan, elsdsorban szocidlis viselkedést értiink,
melynek célja a szaporodasi siker maximalizaldsa. Ebben az értelemben ide sorolhatok a
parvalasztas, a par megszerzéséért zajld intraszexualis kompeticio, a himek és ndstények kozott
kialakuld pérkapcsolatok (parzasi rendszerek), valamint az utédok gondozasaval kapcsolatos
viselkedések (utddgondozasi rendszerek) kiilonbozé aspektusai (REYNOLDS 1996). Az alabbi
fejezetekben a szaporodasi rendszerek altalunk vizsgalt viselkedésformait €s mechanizmusait

fejtem ki részletesebben.

2.1.1 Utodgondozds és nemek kozotti munkamegosztds

Utodgondozasnak neveziink minden olyan sziil6i viselkedést, mely noveli az utdodok
ratermettségét (CLUTTON-BROCK 1991). A gondozés azonban jelentds koltségekkel jarhat, igy
a jelenlegi utddokba torténd sziildi befektetés csokkentheti a jovdébeli utddok létrehozasanak
esélyét (TRIVERS 1972). Az utddaikat gondozo fajoknal jellemzden a néstények végzik az ezzel
kapcsolatos feladatokat, vannak azonban olyan fajok is, ahol a himek gondoznak, illetve ahol a
szillok egymaéssal kooperdlva biztositjdk az utéodok megfelelé fejlédését.  Erdekes
evolucidbioldgiai kérdés, hogy a kétsziilés gondozast rendszerekben hogyan torténik a nemek
kozotti munkamegosztds, hiszen mig a sziilok egyformdn osztoznak az utddok jelentette
fitnesznyereségben, a gondozassal jard koltségeket egyedileg alljak, igy mindkét félnek az lenne

az érdeke, hogy parjara haritsa a feladatok nagyobb részét (HOUSTON et al. 2005).

2.1.1.1 Utodgondozas az izeltlabuaknal

A szaporodassal 0sszefliggd szocidlis viselkedéseket (ezen beliil is elsésorban az utédgondozast)
célzo vizsgalatok alanyai a legtobb esetben madarak, mivel ebben a csoportban figyelhetd meg
legnagyobb ardnyban a sziilok kozotti kooperacio (BURLEY és JOHNSON 2002). Az
izeltlabuakon végzett vizsgalatoknak ugyanakkor szamos eldnye van, aminek koszénhetden kivalo
lehetdséget  nyujthatnak  az  utédgondozasi  rendszerekkel — kapcsolatos — kérdések
megvalaszolasahoz. Ilyen elény példaul, hogy (1) nagyon valtozatos parzasi és utddgondozasi
viselkedést mutatnak, (2) kis méretiik révén koltséghatékonyan vizsgalhatok és tarthatok, illetve
(3) rovid élettartamuknak €s gyors szaporodasi ratajuknak kdszonhetden altaldban révid 1don beliil
elvégezhetiink rajtuk tobb generaciora kiterjedd vizsgalatokat is.

Az izeltlabuak legalabb 16 kiilonb6zd leszarmazasi vonalaban alakult ki az utédgondozas

valamilyen formaja (TALLAMY 2001). Kiilonosen gyakori pokoknal, skorpidknal, alskorpioknal
7
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¢és szazlabuiaknal (COSTA 2006). Az izeltlabuakon beliil a rovarok tobb mint 12 rendjében ¢és
Osszesen nagyjabol 50 csaladjaban taldlkozhatunk gondozéssal (COSTA 2006), ez azonban csupan
a rovarfajok 1%-at jelenti, tehat valojaban meglehetsen ritka jelenségnek szamit. A rovarok
tobbségénél a szikanyag biztositasa és a megfeleld petézdhely kivalasztasa elegendd az utdodok
megfeleld novekedésének és tulélésének biztositasahoz, igy ezeken feliil a sziilok nem végeznek
tovabbi gondozast (SMISETH et al. 2012). A ndstények raadasul gyakran hatalmas szdmban
rakjak le a megtermékenyitett petéiket, ami még nagy utodmortalitas mellett is biztositéka lehet a
szaporodasi sikernek (ZEH ¢és SMITH 1985, TALLAMY ¢és WOOD 1986). Fejlettebb
utodgondozasra elsOsorban olyan esetekben szamithatunk, ahol sziil6i segitség nélkiil nagyon
alacsony lenne az utédok tulélési esélye (példaul magas a predacié kockazata, az utédok nehezen
beszerezhetd, esetleg csak el6készitést kovetden emészthetd taplalékot igényelnek), vagy ahol a
sziilok ¢életmodja (példaul jaratban €16, élelmet felhalmozod fajok) lehetdvé teszi az utddok
viszonylag kis koltséggel jaro, hatékony ellatasat (TALLAMY és WOOD 1986).

Az izeltlabuaknal el6forduld utdédgondozasi formak kozé tartozik az egy csomoba lerakott
peték (pl.: Elasmucha poloskak, KUDO et al. 1989), illetve a mar kikelt utodok érzése, aktiv
védelmezése (pl.: Umbonia crassicornus, RAMASWAMY ¢és COCROFT 2009), valamint
hordozasa. Ez utobbi célra szolgalnak az elsésorban nem-rovar izeltlabtakra (példaul a Phrynus
marginemaculatus ostorlabu fajra) jellemzé koltétasakok, de az utddok hordozasa csotanyoknal is
gyakori akar a szarnyak alatt (Thorax porcellana, BHOOPATHY 1998) vagy a potroh belsejében
(Diploptera punctata, NALEPA és BELL 1997). Egy masik érdekes utdédgondozasi forma a peték
¢s a larvak tisztogatasa, ami nagy valosziniiséggel antimikrobialis célokat szolgal és kiilondsen
gyakori fiilbemaszoknal, szdzlabuaknal (COSTA 2006), illetve az olyan fajoknal, melyek szerves
anyagba vagy talajra petéznek, mint példaul a foldipoloskakhoz tartozo Sehirus cinctus (SITES és
MCPHERSON 1982). Olyan fajok is eléfordulnak, melyek maguk hozzdk létre az utodok
fejlodését biztositdo kornyezetet. Szamos pokfaj készit selyembdl szott fészket, mely nemcsak
védelmet nyujt az utodoknak, de megfeleld paratartalmat és homérsékletet is biztosit szamukra.
Mas fajok foldalatti jaratot dsnak, ami szintén megfeleld kornyezetet biztosithat akar sz€élsdséges
id6jarasi viszonyok mellett is. A fészket vagy jaratot épitd fajoknal gyakran megfigyelhetd a
fészek Orzése is a betolakodd himekkel és a predatorokkal szemben (HALFFTER et al. 1980,
KING ¢és FASHING 2007, SCOTT 1990, REID és ROITBERG 1994). Az utdédgondozas egyik
feltehetden legnagyobb koltségekkel jaré formaja azonban az utddok taplalasa. A temetébogar
(Nicrophorus sp., EGGERT és SAKALUK 2000) sziilok példaul elhullott allatok maradvanyaival
taplaljak utodaikat, szamos ganajturd faj (Scarabaeoidea) pedig liriilékbol gyurt galacsinokat

készit f6ld alatt fejlodo larvai szamara.
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Az utodgondozast mutat6 izeltlabu fajoknal a gondozést tobbnyire csak a ndstények végzik
(TALLAMY 1994), eléfordulnak azonban olyan fajok is, ahol a himek gondoznak (TRUMBO
2012, SUZUKI 2013) sét, olyanok is akadnak, ahol kétsziilds (biparentélis) utdédgondozasi
rendszer alakult ki. A ndstények kitiintetett szerepét az utodgondozasban BATEMAN (1948) azzal
magyarazta, hogy mig a himek reprodukcios nyeresége egyenes aranyban né a parzasok szamaval,
addig a néstények sikere az elsé megtermékenyitést kovetéen nem né tovabb jelentds mértékben.
Ebbdl kovetkezik, hogy a himek szdmdéra jobban megéri a parzast kovetd dezertalas és az 1j
partnerek felkutatdsa, mint az utdédok gondozasa, a néstények ugyanakkor reprodukcios sikeriiket
az utodok mindségének javitasaval biztosithatjak, igy elsdsorban ennél a nemnél szamithatunk a
par alapos megvalasztasara és az utodok gondozasara. Az érvelés egyik gyengesége, hogy a himek
sok esetben nem tudjék kihasznalni magas potencidlis szaporodasi ratdjukat, igy tovéabbra is
kérdéses, hogy a gyengébb kompeticids képességekkel rendelkezd himek a dezertalés helyett miért
nem fektetnek meglévé utddaik gondozasaba (KOKKO és JENNIONS 2008). Tovabb arnyalhatja
a képet az is, hogy a parzasok szdma nem csak az utdédszam emelkedésén keresztiil jarulhat hozza
a ndstények fitneszének noveléséhez. Amennyiben a parzas egyéb nyereséget jelent a ndstény
szdmara (példaul a him territériuméhoz vald hozzaférés vagy naszajandékok révén), ott a
ndstényeknek is érdekében allhat a gondozas helyett jabb partnereket felkutatni.

A Bateman altal is megallapitott kiilonbséget a nemek potencialis szaporodasi ratajaban
TRIVERS (1972) az ivarsejtek eltéré méretére, vagyis az anizogdmia jelenségére vezette vissza.
Trivers a ndstény gondozas magyarazataként azt is felvetette, hogy a nagyobb, koltségesebb
petesejtet 1étrehozo néstények mar a megtermékenyités el6tt tobbet fektetnek a szaporodasba, mint
a himek, igy szdmukra nagyobb értéket képviselhetnek az utdodok. Ezt az érvelést azonban tobb
kritika is érte, hiszen téves azt feltételezni, hogy egy korabbi befektetés miatt nagyobb haszonnal
fog jarni az adott, jelentds koltségekkel jaro tevékenység folytatasa, mint az azzal val6 felhagyas
(,,Concorde fallacy”, DAWKINS és CARLISLE 1976). Az anizogamia jelentdségét ennek ellenére
nem szabad figyelmen kiviil hagynunk, ebbdl kovetkezik ugyanis az ivarsejtek eltérd termel6dési
rataja, ami miatt a ndsténynek szamara valoban tobb id6be és energiaba telhet az j utédok
létrehozasa. A ndstények tehat kevésbé kockéztathatjdk meg az utdodok elvesztését, igy ha a
gondozast egy sziild is el tudja végezni, az nagy valdszinliséggel a ndstény lesz.

Fontos szempont lehet az is, hogy a bels0 megtermékenyitésti fajokndl a ndstényekkel
ellentétben a himek nem lehetnek teljesen biztosak abban, hogy az utdédok valoban téliik
szarmaznak (TRIVERS 1972). Ha fennall annak a veszélye, hogy a néstények félrelépése miatt az
utddok egy része paron kiviili megtermékenyitésbdl szarmazik, akkor az apasagi bizonytalansag
mértékétdl fiiggben a himek gondozéas helyett a parzasok szaméanak ndvelésébe fektethetnek

(ALONZO 2010). A jovobeli parzasaik sordn elért apasdguk ugyan nem lesz feltétleniil magasabb
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a jelenleginél (bar ez sem kizart amennyiben az apasag valoszinlisége n6 példaul az €letkorral vagy
a statusszal, KEHL et al. 2013), a parzasok szamanak novelésével elért nagyobb utédszam mégis
nagyobb teljes szaporodasi sikert biztosithat szamukra, mint a gondozas (QUELLER 1997).
Valgjaban az apasagi bizonytalansag és az utodgondozasba vald befektetés mértéke kozott ennél
minden bizonnyal komplexebb kapcsolat all fenn, amit egyéb valtozok is befolyasolhatnak, mint
példaul az egyedi mindség és a varhatd jovobeli szaporodasi siker (ALONZO és KLUG 2012).
Mindenesetre az apasag kérdésének jelentdségét mutatja, hogy szamos fajnal a himek igen sokféle,
gyakran meglehetdsen koltséges viselkedésbeli és fiziologiai befektetéseken keresztiil igyekeznek
biztositani apasagukat (SIMMONS 2014).

A nemi szerepek alakuldsanal az is fontos lehet, hogy amennyiben az utdédok felneveléséhez
elég csak egy sziil6 jelenléte, akkor varhatoan az a fél fog gondozni, amelyik kés6bb tud dezertélni,
hiszen reprodukcios sikerének elvesztését kockaztatna a gondozas megtagadasaval (TRIVERS
1972). Mivel a belsé megtermékenyitésli fajokndl a himek a parzéast kdvetéen azonnal tovabb
tudnak allni, igy nem meglepd, hogy elsésorban a ndstények keriilnek ebbe a kényszeri helyzetbe.

Egyes fajoknal az utbdgondozast nem a néstények, hanem kizarolag a himek végzik. Ez a fajta
utddgondozasi rendszer leggyakrabban akkor szokott kialakulni, ha ebbdl a himnek fokozott
parzasi lehetésége adodik (TALLAMY 1994). A Pseudopucrolia kaszaspokoknal példaul a
petéket 6rz6 himek jelentdsen attraktivabbak a néstények szdmara, mint a nem Orzok, ami akar
ahhoz is vezethet, hogy a himek kezdetben idegen sziilok petéit kezdik el 6rizni (TRUMBO 2012).
Ilyen utodgondozasi rendszerrel talalkozhatunk Rhinocoris fajoknal és a vizben éI6
tutajpoloskandl (Belostomatidae, SMITH 1997, KELLY és ALONZO 2009) is.

A kétsziilos (biparentalis) utodgondozas az izeltlabtiaknal elsdsorban 4s6 életmodu, faban €16
vagy fészket épitd fajoknal figyelhetd meg (TRUMBO 1996, SUZUKI 2013). Meglehetdsen
gyakori ez a fajta gondozés a ganajtirofélék (Scarabaeidae) korében, ahol a sziilék sok esetben
iriilékbol gytrt galacsinokat hordanak kozdsen kiasott foldalatti jaratuk kamraiba, a még ki nem
kelt utéd szamara (SIMMONS és RIDSDILL-SMITH 2011). A peterakast kovetd (poszt-
ovipoziciods) kooperativ gondozas mar valamivel ritkabb, de megfigyelhet6 példaul a Coprini és
Oniticellini  csoportokban (HALFFTER 1997), valamint kiilonosen jol dokumentalt a
temet6bogaraknal (Nicrophorus sp., TRUMBO 1992, TRUMBO ¢és EGGERT 1994, EGGERT és
SAKALUK 2000), ahol a larvék a szdmukra el0készitett tetemben fejlddnek, mikdzben sziileik
feloklendezett taplalékkal is etetik oket. Kétsziilds utdédgondozasrdl szdmoltak még be a szintén
aso ¢életmodu Parastizopus armaticeps (Tenebrionidae) fajnal (RASA et al. 1998, HEG és RASA
2004) is, ahol a sziilék a foldalatti jaratokba novényi eredetli taplalékot gyiijtenek az utdodok
szamara. A faban ¢l6 csoportok koziil érdemes emlitést tenni az ormanyosbogar-félék

(Curculionidae) kozé tartozo Scolytinae ¢és Platypodinae alcsaladokrol, illetve egyes
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cukorbogarfélékrdl (Passalidae), ahol a himek a jarat tisztogatasaval és ragadozokkal szembeni
védelmezésével jarulnak hozza az utdodok felneveléséhez (REID ¢és ROITBERG 1994,
SCHUSTER ¢és SCHUSTER 1997). A hartyasszarnyuak (Hymenoptera) rendjében is
talalkozhatunk kétsziilés utodgondozassal a fészket épité kaparddarazsaknal (Sphecidae,
ALCOCK 1975, BROCKMANN ¢és GRAFEN 1989) és egyes Polistes fajoknal (MAKINO 1993,
HUNT és NOONAN 1979). A nemek befektetésének aranya azonban a biparentalis rendszerekben
sem feltétleniil azonos, és sokszor tapasztaljuk, hogy ilyenkor is a néstények végzik a feladatok
nagy részét (KOSZTOLANYI et al. 2015, QUINN 1990). A fészekkel rendelkezd izeltlabuaknal
példaul a himek elsddleges feladata jellemzden a fészek 6rzése (SUZUKI 2013), a tobbi munkat
pedig nagyrészt a ndstények végzik.

A biparentalis rendszerekben konfliktusra szamithatunk a sziil6k k6zott, hiszen az egyedeknek
az az érdeke, hogy minél kevesebb energiat fektessenek a gondozasba (és igy tobbet a jovobeli
utddok 1étrehozasaba), és lehetdség szerint kihasznéljdk parjuk kompenzald képességét
(TRIVERS 1972). Eppen ezért érdekes evoliiciobioldgiai probléma a kétsziilés rendszerek
evolucids 1éptéki stabilitdsanak a magyarazata (HOUSTON et al. 2005). A stabilizal6 erdk koziil
az egyik legjelentdsebb az lehet, ha az utdédok tulélési esélye a két sziild jelenléte nélkiil nagyon
alacsony. Egyes faban ¢él6 csotanyfajok, mint példaul a Cryptocercus kyebangensis teljesen
elhagyjak utodaikat, ha az egyik sziil6 elpusztul vagy dezertal, ami arra utal, hogy egyediil nem
lennének képesek felnevelni Oket, vagy legalabbis nem érné meg vallalni az ezzel jard
tobbletkoltségeket. A munkamegosztasra vald specializalodas is segitheti a kétsziilés rendszer
fennmaradésat, ezaltal ugyanis a sziilék parjuk hidnyaban nem lesznek képesek a tokéletes
kompenzaciora, igy mindkettdjiikre sziikség van az utodok ellatdasdhoz (BARTA et al. 2014).
Fontos stabilizalo eréként szolgalhat a kooperaciobol szarmazo egyéb nyereség is, példaul a
felhalmozott forrasok hatékonyabb védelme és a jobb taplalékszerzési lehetdségek, ami a sziilok
talélési esélyeit is novelik (KELLER és REEVE 1999). Ez lehet az oka annak, hogy a kooperativ
gondozasi rendszerli rovarfajok tobbsége jaratokban ¢l vagy fészket épit, ahol a gondozassal egy

1dében taplalékot is felhalmoz.

2.1.1.2 Az ivarardny és a denzitds hatasai az utodgondozasi rendszerekre

A szaporodasi rendszereket befolyasolo hatasok koziil az ivararany (HOUSTON és MCNAMARA
2002, SZEKELY et al. 2014) és a populacio egyedsiiriisége (MANICA és JOHNSTONE 2004)
kiilonosen nagy figyelmet kapott az elmult években. A felndttkori ivarardnyt (adult sex ratio, ASR)
az ivarérett kort elért him és ndstény egyedek populaciobeli aranyaként definialjuk, mig az
operacionalis, vagy mas néven hatékony, ivararanyt (operational sex ratio, OSR) a parzoképes

allapotban 1év6 egyedek aranyaként. A két mérészdm értéke sokszor hasonld, fontos kiilonbség
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azonban, hogy mig az ASR kizarélag a populacié demografiai jellemz6ibol (példaul a nemek
eltérd ivarérési idejébdl, térbeli eloszlasabol vagy mortalitasi ratdjabol) kovetkezik, addig az
OSR-t ezeken feliil szamos egyéb tényezd is befolyasolhatja. Ilyen tényezd lehet példaul az
ivarsejtek eltérd termelddési rataja, a vemhességi id6 hossza, a nemek utodgondozassal to1tott ideje
és ujraparosodasi hajlandosaga, de akar a parszerzéshez nélkiilozhetetlen forrasok (példaul
fészkeld helyek) limitaltsaga is (KVARNEMO és AHNESJO 1996). Az eddigi vizsgalatok
tulnyomo része az OSR hatasaival foglalkozott (EMLEN és ORING 1977, FORSGREN et al.
2004, POMFRET ¢és KNELL 2008), és habar az ASR feltehetden szintén fontos faktora lehet a
szaporodasi rendszerek evolucidjanak (CARMONA-ISUNZA et al. 2017, KOKKO és JENNIONS
2008, SZEKELY et al. 2014), ez idaig csak kevés esettanulmanyban vizsgaltak a hatasat (példaul
LE GALLIARD et al. 2005, VAHL et al. 2013).

Az ivararany eltolodasanak legfobb hatasa, hogy kovetkeztében a gyakoribb nemnek fokozott
intraszexualis kompeticiéval kell szembenéznie az ellenkezd nemért folytatott verseny soran
(KOKKO ¢és JENNIONS 2008, QUELLER 1997). Minél erételjesebb ez az eltolodas, annal
intenzivebb lesz a kompeticid és igy a gyakoribb nemre hatd ivari szelekcid, aminek szdmos
kovetkezménye lehet az ivari szerepek alakuldsara. Egy him-talstlyos populdcioban példaul a
himek varhat6an nehezebben tudnak part talalni, igy nem tudjak kihasznalni a magas potencialis
szaporodasi ratajukat (KOKKO és JENNIONS 2008). Altalaban azt varjuk, hogy az ilyen helyzet
kedvezni fog a kétsziilés utdédgondozas kialakulasanak, hiszen a himeknek egy sikeres parzast
kovetden kevés esélyiik lesz ujabb part talalniuk, vagyis jobban megéri jelenlegi utddaikba fektetni
energiajukat (BURLEY és CALKINS 1999, KOKKO és JENNIONS 2012, LIKER et al. 2013,
2014, REMES et al. 2015). A helyzet azonban sokszor nem ennyire egyértelmii (BALSHINE-
EARN ¢és EARN 1998, BURLEY ¢s CALKINS 1999), a him talstly ugyanis ndvelheti a ndstények
tobbszori, akar szocialis partneren kiviili parzasainak (extra-pair copulations, EPC) valosziniiségét
is. A tobbszori parzas eldny0ds lehet a ndstény szamara, amennyiben ezaltal biztosabba valik a
megtermékenyités, né az utdédok valtozatossaga (indirekt haszon), vagy ha példaul wjabb
territoriumokhoz valo hozzaférést teszt lehetévé (direkt haszon). Ugyanakkor a tobbszori parzast
a par nélkiil maradt himek ndstényekkel szembeni fokozott agresszivitasa is kivalthatja (SNOOK
2014). Az EPC kovetkeztében a kiillonbozd parzasi eseményekbdl szarmazo spermiumok kozott
kompeticioé indulhat a petesejt megtermékenyitéséért, ami bizonytalanna teheti a 1étrejovo utdédok
apjanak kilétét (DAVIES és HATCHWELL 1992). Mivel a himeknek nem éri meg olyan utédokat
gondozniuk, melyek nem biztos, hogy tdlik szarmaznak, ezért ilyenkor elképzelhetd, hogy a
himek az utdédgondozas helyett vagy dezertalnak (KOKKO ¢és JENNIONS 2012) vagy apasaguk
biztositasaba fektetnek (FROMHAGE et al. 2008, YAMAMURA 1986, ALONZO 2010).
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Az ivararany eltolédasanak hatasait tovabb erdsitheti a populacio denzitdsanak novekedése is,
hiszen az egyedstiriséggel megnd a nemek lokalis el6fordulasi gyakorisdga, ami szintén ndvelheti
a kompetitiv interakciok szamat (JIROTKUL 1999, SPENCE és SMITH 2005, WARNER ¢és
HOFFMAN 1980). A jelenséget jol mutatja a fegyverek evoltcioja Ontophagus bogaraknal, ahol
pozitiv 0sszefiiggést talaltak a fegyverként funkciondl6 szarvak hossza és a populacié denzitasa
kozott (EMLEN et al. 2005).

Azokat a vizsgalatokat, ahol him talstly mellett a himek fokozott utodgondozasat figyelték
meg, javarészt madarakon végezték (KOKKO és JENNIONS 2008), ahol az utodgondozas szinte
teljes egészében a spermakompeticié kockéazatanak elmultat kovetden zajlik, amikor a tojé6 mar
nem rak ujabb tojasokat, igy a himek, még ha nem is rokonaik az 6sszes altaluk gondozott
fiokanak, mar nem tehetnek semmit apasagi bizonyossaguk novelése érdekében. Az olyan fajoknal
azonban, ahol az utédgondozassal parhuzamosan, folyamatosan zajlik az wjabb utédok
létrehozasa, mint példaul a nagyfejii csajkonal is (lasd késdbb), a spermakompeticid kockazata
végig fennallhat, és igy a himeknek a gondozassal egy iddben még apasaguk biztositasara is lehet
lehetdségiik. Ebben a helyzetben elképzelhetd, hogy az apasagi bizonytalansagot noveld szignalok
(példaul a magas denzitids vagy a himek felé eltolt ivararany altal generalt fokozott kompetitiv
kornyezet) jelenlétében a himek nagyobb mértékben fognak parjuk drzésébe vagy posztkopulacios
kompetitiv képességeik javitdsaba fektetni, ami azonban jelentds id6 és energia koltsége révén
varhatoan az utdédgondozas karara fog torténni (FROMHAGE és JENNIONS 2016, HOUSTON
¢s MCNAMARA 2002, NEFF 2003, WESTNEAT és SHERMAN 1993).

2.1.2 Intraszexuadalis kompeticio

Az agonisztikus (tamado, fenyegetd) viselkedés szamos formdjaval talalkozhatunk az €lévilagban,
mely rendszerint valamilyen limitalt forras (példaul ritka vagy foltokban el6fordulé taplalékforras,
buvohely vagy parzasi lehetdség) megszerzéséért folyik jellemzden azonos fajba tartozo egyedek,
elsésorban himek kozott (KING 1973). A par megszerzéséért és megtartasaért zajlo intraszexualis
kompeticié fontos hajtéereje a kiilonboz6 fegyverek, diszek ¢€s szaporodasi stratégiak

crer

(SIMMONS ¢és RIDSDILL-SMITH 2011, BUZATTO ¢és FIRMAN 2016).

2.1.2.1 Tulaj-betolakodo jatszmak

Az intraszexualis agonisztikus interakciok (jatszmak) vizsgalatara szamos jatékelméleti modell
sziiletett (War of attrition tipusu jatszmak: MAYNARD SMITH ¢és PARKER 1976, Sequential
Assessment Model: ENQUIST és LEIMAR 1983, Cumulative Assessment Model: PAYNE 1998).

Habér ezek a modellek eltérd modon jellemzik a felek kitartasrol és visszavonulasrol szolod
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dontéshozasi folyamatait, abban viszont tobbnyire egyetértenek, hogy a jatszma kimenetét
elsésorban az egyedek tgynevezett forrasmegtartd képessége (resource holding potential, RHP,
PARKER 1974) prediktalja legjobban (TAYLOR ¢s ELWOOD 2003, ARNOTT ¢s ELWOOD
2009, JUNIOR ¢és PEIXOTO 2013). Az RHP-t meghatarozo, tehat a jatszma kimenetelét
befolyasolo jellegnek leggyakrabban a testméretet, a tomeget vagy a fegyverek méretét szoktak
tekinteni (ARNOTT és ELWOOD 2009, PEIXOTO és BENSON 2011). Riptortus pedestris
poloskaknal példaul a himek erésen megnyult hatsé labai szolgalnak fegyverként és valoban, a
hosszabb femurral rendelkezd egyedek tobb Osszecsapast nyernek, mint a révidebb labuak
(OKADA et al. 2011). Ennél mar nehezebb az RHP jellegek beazonositasa azoknal a fajoknal,
ahol nem torténik nyilt 6sszecsapas. Ilyenkor a morfologiai képletek helyett nagyobb szerepe lehet
a kitartast biztosito fiziologiai tulajdonsagoknak, példaul az energiaraktarak allapotanak vagy az
androgén hormonok szintjének (VIEIRA és PEIXOTO 2013).

Mivel a versenyfelek gydzelmi esélyei joforman sosem azonosak (példaul az egyik szinte
mindig er0sebb vagy nagyobb a masiknal), ezért az egyedek kozti jatszmakat tobbnyire
aszimmetrikusnak tekintjik (MAYNAR SMITH és PARKER 1976). A nagyobb RHP-val
rendelkezd egyed annal nagyobb valdsziniiséggel fog gydzelmet aratni az 6sszecsapas soran, minél
nagyobb a felek kozti kiilonbség. WHITEHOUSE (1997) eredményei alapjan az Argyrodes
antipodiana pokfajnal példaul az egyed tomege akkor befolyasolja a gy6zelmi esélyt, ha az eltérés
legalabb 20% (feltéve persze, hogy ezt nem egy harcot megel6z6 taplalkozas eredményezte).

A varttal ellentétben azonban el6fordulhatnak olyan esetek is, amikor a kisebb, latszolag
gyengébb egyed keriil ki a jatszma gy6zteseként. Ennek oka, hogy aszimmetriat nem csak az RHP
jellegek eltérése okozhat. Az ilyen esetek egyik klasszikus példaja az ugynevezett tulaj-betolakodo
jatszma, ahol az RHP aszimmetridval egy idoben egy statuszbeli aszimmetria (tulajdonos vagy
betolakodo) is jelen van a rendszerben. Szamos esettanulmany bizonyitja, hogy az ilyen jatszmakat
a vartnal nagyobb ardnyban nyerik meg a tulajdonosok még akkor is, ha a betolakod6 lathatéan
fizikai folényben all (TURNER 1994, JENNIONS ¢és BACKWELL 1996, KEMP ¢s WIKLUND
2004, JUNIOR ¢s PEIXOTO 2013). A ,,tulajdonos mindig gy0z” jelenség magyarazatara szdmos
elképzelés sziiletett (KEMP és WIKLUND 2001), melyek koziil az alabbiakban ismertetem az 6t
legjelentdsebbet:

1. A korrelacio nélkiili aszimmetria hipotézise (MAYNARD SMITH ¢és PARKER 1976)
szerint a felek kizarolag a szerepbeli aszimmetria jeleit hasznaljak a jatszma eldontésére,
vagyis ha egyszer mar kialakult, hogy melyik egyed a forras birtokosa (felfedezdje), akkor
azt a tobbi tiszteletben fogja tartani. Ebben az esetben azt varjuk, hogy nyilt 6sszetlizésre

sosem kertil sor, a tulajdonos pedig mindig gydz fiiggetleniil a felek erdviszonyaitol. Az
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elméletet sokan kritizaltak (1asd példaul KEMP és WIKLUND 2001), mivel ellentmond a

természetben gyakran lathaté agonisztikus viselkedési formdaknak, illetve mert
egyértelmiivé valt, hogy az egyedek fizikai és fiziologiai képességei erdsen befolyasoljak

a jatszmak kimenetelét.

. A fels6bbrendti kompetitor hipotézisének (MAYNARD SMITH 1982) értelmében a forras
mar eleve azért keriilhetett a tulajdonos birtokédba, mert az atlag feletti képességekkel
rendelkezik (nagy a forrasmegtartd képessége), igy kicsi az esélye annak, hogy egy
betolakodo jelentdsen feliil tudnd mulni. OTRONEN (1988) valoban azt taldlta, hogy
temetdbogaraknal a tulajdonos szerepében 1évé parok a populacids atlaghoz képest
jellemz6en nagyobb testméretiiek, ugyanakkor TAKEUCHI (2006) a Chrysozephyrus
smaragdinus lepkénél nem talalt Gsszefiiggést a tulajdonosi szerep és az RHP jellegnek

tekinthetd szarnyhossz kozott.

. A forras-fiiggd aszimmetria hipotézise (STUTT és WILLMER 1998) az el6z6hoz
hasonloan a tulajdonos nagyobb forrasmegtartd képességével magyardzza a betolakodok
alacsony gydzelmi esélyét, a magas RHP azonban eszerint az elgondolds szerint nem
elofeltétele, hanem kovetkezménye a forrds birtoklasanak. STUTT és WILLMER (1998)
erdei szemeslepkéknél (Pararge aegeria) példaul azzal magyarazta a fak lombjai kozott
beszlirddd fényfoltokat birtokld tulajdonosok gyakori sikerét, hogy a napon tébb 1dot t51to,
igy magasabb testhomérsékletli egyedek hosszabb ideig képesek repiilni, ami végso soron
eldonti a jatszma kimenetelét. Hasonloan a forrasok altal biztositott magasabb kondicidval
magyarazhatdo KOIVULA et al. (1993) eredménye is, miszerint a tulajdonosi szerepben
levd kormosfejli cinegék (Parus montanus) nagyobb valoszinliséggel valnak domindnssa,
mint ahogy azt kezdeti testméretiik prediktdlna. Ezzel a hipotézissel azonban nem
magyarazhatdé a tulajdonosok magas gy6zelmi esélye az olyan esetekben, amikor a
tulajdonviszony ndstények vagy mas, kizardlag a parvalasztasnal szerepet jatszo tényezok
(példaul a fészkeldhely) birtoklasat jelenti, ezek ugyanis nem jarulnak hozzd az RHP
emelkedéséhez. Gyakori megallapitas tovabba, hogy a tulajdonos akkor is tobbszor nyer,
ha a betolakoddé nagyobb méretli (SIGURJONSDOTTIR ¢és PARKER 1981), ami azt

sejteti, hogy az RHP mellett mas tényezok is szerepet jatszanak a folyamatban.

. A felek eltér6 motivacioja is magyarazhatja az egyenlStlen gyOzelmi aranyokat. A
tulajdonos szamara nagyobb értéke lehet a verseny targyanak, példaul mert mar kiismerte,
energiat fektetett a kialakitasaba, vagy mert a birtokaban 1év6 ndstény elvesztése a varhato
szaporodasi sikerét csokkentené (CHAPIN ¢és HILL-LINDSAY 2016). TAKEUCHI

(2006) megfigyelései latszolag ezt a hipotézist tamasztjak ala, a Chrysozephyrus
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smaragdinus lepkefajnal ugyanis a friss tulajdonosok az id6 el6rehaladtaval egyre
agresszivebben védték teriiletiiket, ahogy az feltehetden egyre értékesebbé valt szamukra.
ALCOCK ¢és BAILEY (1997) Hemipepsis ustulata utonalld darazsakkal végzett
eltavolitasos vizsgalataban szintén a forras értékbeli kiilonbségével magyarazta, hogy a
tulajdonos rovid idére torténd eltavolitdsa majd visszaengedése utan altalaban sikeresen

visszaszerezte a forrast 0j gazdajatol.

5. A kifizetédési aszimmetria hipotézis (ENQUIST és LEIMAR 1987) egy ujabb fontos
szempontra vilagit rd, mégpedig, hogy a tulajdonos az esetek nagy részében jobban
tisztaban lehet a forras valddi értékével, mint a betolakodo, mely legfeljebb a forrasok
atlagos mindsége alapjan tudja azt becsiilni. Ezaltal, ha a forras j6 mindségi, a tulajdonos
(ellenben a betolakoddval) tudja, hogy sok energiat érdemes a védelmébe fektetni
(SIGURJONSDOTTIR ¢és PARKER 1981, BRIDGE et al. 2000), mig a betolakodo
bizonytalansdgabol kifolyolag hamarabb feladhatja a kiizdelmet. Ebben az esetben a
tulajdonos agresszivitasa és kitartasa (a betolakoddéval ellentétben) varhatdan aranyos lesz
a forrés értékével, a betolakodok pedig gyakrabban nyerik meg a nem kifizetddd harcokat
¢és igy tobbnyire csak gyenge mindségii forrasokat szereznek meg (ENQUIST és LEIMAR
1987). RAND és RAND (1976) fészkelési helyért kiizd néstény zo6ld leguanoknal (Iguana
iguana) valoban a betolakodok nyerési esélyének csokkenését tapasztalta a teriilet
mindségének novekedésével, ugyanakkor ENGLUND ¢és OLSSON (1990) tegzes
larvaknal (Arctopsyche ladogensis) nem talalt osszefiiggést a forras mindsége és a harc
hossza, illetve kimenetele kozott. A hipotézis gyengesége, hogy nem magyarazza jol, hogy
miért nyer tobbszor a tulajdonos olyankor is, amikor valtoz6 a forrdsok mindsége.
Bizonytalansagokat okoz tovabba, hogy a forrdsok mindségének megitélése igen
szubjektiv, hiszen ami egy jO mindségli egyed szamara gyengének mindsiil, az egy

gyengébb mindségli egyednek még lehet éppen megfeleld.

Ahogy az a fentiekbdl latszik, sokféleképpen magyarazhatjuk a tulajdonosok magas gy6ézelmi
aranyat, a kérdés mar csak az, hogy ennek ellenére hogyan arathatnak olykor mégis gyézelmet a
betolakodok. TURNER (1994) mozambiki tilapiakkal (Oreochrornis mossambicus) végzett
kisérletében a tulajdonos a néla kisebb betolakodokkal szemben 15 menetbdl 14-szer gy6zott
(93,3%). Amennyiben azonban a betolakodd volt a nagyobb, a tulajdonos gyézelmi aranya 59,4%-
ra csokkent és az Osszecsapas jelentdsen hosszabbra nyult. Ugy tiinik tehat, hogy a betolakodok
csak jelentds er6folény esetén tudnak gydzelmet aratni, az Osszecsapds pedig ilyenkor az
er6viszonyok alapjan vartnal hosszabb és koltségesebb 1épésekbdl fog allni, amit a tulajdonos

szerepben 1év6 egyedek nagyobb mértékii kitartdsaval magyardzhatunk.
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A tulaj-betolakodo jatszmak kapcsan érdemes még emlitést tenni a bloffolo stratégiakrol is. A
saskarakok (Stomatopoda) példaul aktivan Orzik lakhelyiiket, a vedlést kdvetden azonban nagyon
legyengiilnek és védtelenné valnak a betolakoddokkal szemben, marpedig a lakhely nyujtotta
védelem kiilondsen fontos ilyenkor szamukra. Megfigyelték, hogy a vedlé egyedek gyakran
bloffolnek €s fenyegetden viselkednek a betolakodokkal szemben, ezzel elriasztva az egyébként
erdsebb ellenfeleket (CALDWELL 1986). Egy masik példa a csalok jelenlétére az Uca lactea
integetd rakoknal figyelhetdé meg (MURAMATSU és KOGA 2016, TINA et al. 2016). Ezek a
rakok erds olloikkal harcolnak, ami azonban a harc soran gyakran megsériil, leszakad. A
regeneralodas utan az ollok vizualisan nem kiilonithetok el az épektdl, viszont jelentdsen
gyengébbek. Az ilyen regeneralddott olloju himek gyakran eltalzott agresszioval reagalnak az
ellenfél kozeledtére, ami az esetek 41,7%-aban el is éri céljat (MURAMATSU és KOGA 2016),
ha viszont tényleges harcra keriil a sor, akkor rendszerint hamar feladjak a kiizdelmet. A bloffolo
stratégia elleni valaszként az ép olloju himek idénként hajlamosak harcba bocsatkozni akar

nagyobb méretli egyedekkel is, ez azonban ritkdnak mondhato.

2.1.2.2 Alternativ szaporodasi stratégiak

A szaporodasi siker maximalizaldsa érdekében fontos, hogy a himek képesek legyenek a pre- és
posztkopulacios jellegeik kozotti optimalis forrasallokdciora (SIMMONS és EMLEN 2006,
SIMMONS ¢és FITZPATRICK 2016). Prekopulaciods jellegnek tekintjiik a koltségigényes diszeket,
fegyvereket és az udvarlé magatartast, melyek célja a ndstény megszerzése, mig posztkopulacios
jellegek kozé azokat a tulajdonsadgokat soroljuk, melyek rendeltetése a parzast kovetden a sikeres
megtermékenyités biztositdsa, illetve a spermakompeticids elény novelése (SIMMONS et al.
2017). Ez utobbi jellegek kozé tartozik tobbek kozott a herék mérete, ami a spermatermelési
rataval hozhatd Osszefiiggésbe (MOLLER 1988, STOCKLEY et al. 1997), valamint a
spermiumhossz, ami a spermiumok mindségének egy lehetséges mutatoja, tekintve, hogy a
hosszabb spermiumok feltehetden gyorsabban képesek haladni a ndstény ivartraktusaban, illetve
hatékonyabb lehet az el6z6 him spermdjanak kiszoritdsaban (IMMLER et al. 2011, SIMMONS ¢és
FITZPATRICK 2012, SIMPSON et al. 2013).

Amikor a himek kozotti versengés a ndstények teljes monopolizalasaért zajlik, a himek
szaporodasi sikerét legnagyobb részt varhatéoan prekopulacios befektetésiik mértéke fogja
meghatarozni (PARKER 2016). Ugyanakkor, amennyiben a ndéstények egymast kdvetden tobb
himmel is parosodhatnak (példaul EPC vagy poliandria esetén), vagyis ha fennall a
spermakompeticié lehetdsége, akkor a himeknek fontossa valhat energiat fektetniiik a
prekopulacios jellegeik mellett a posztkopulacios jellegeikbe is (SIMMONS és FITZPATRICK
2012, PARKER 2016). A posztkopuldcids befektetés és a spermakompeticid kockazatanak
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mértéke kozotti pozitiv Osszefiiggést tobb vizsgalatban igazoltdk fajok (SIMMONS ¢és
FITZPATRICK 2012, PARKER 2016, SIMMONS et al. 2017), kisérleti evolucios vonalak
(HOSKEN et al. 2001, SIMMONS és GARCIA-GONZALEZ 2008, de 1asd CRUDGINGTON et
al. 2009, MCNAMARA et al. 2016) valamint populaciok (BROWN ¢s BROWN 2003,
DZIMINSKI et al. 2010) kozott. A szaporodasi jellegekbe torténd relativ befektetés azonban egy
populacion beliil is mutathat intraszexualis eltéréseket. Az ilyen, ivari kompeticidra adott eltérd
morfologiai, fiziologiai vagy magatartasbeli vélaszokat nevezziik alternativ szaporodasi
stratégianak (TABORSKY et al. 2008, BUZATTO et al. 2014). A viselkedés tekintetében egy
populacion beliil eléfordulhatnak példaul udvarlo és erészaktevo himek (THORNHILL 1981). Az
egyes stratégidkra jellemzd jellegek kialakulasaban szerepe lehet az intraszexualis ivari
szelekcionak, a parvalasztisnak vagy akar a természetes szelekcionak is (példaul a predacios
kockazatot felvallalo, hivo hangot ad6 és az azt keriild, néma him stratégiak evoluciojanal). Az,
hogy egy egyed milyen stratégiat kovet, lehet 6roklddo, vagyis genetikailag meghatarozott
(SHUSTER és WADE 1991, RYAN et al. 1992), de kialakithatjak olyan kornyezeti és szocialis
hatasok is, mint példaul a taplalékforras mennyisége vagy mindsége a fejlodés korai szakaszaiban,
a populéci6 denzitasa és Osszetétele vagy az egyed rangja egy csoporton beliil (ROFF 1996). Ha a
stratégia genetikailag meghatarozott, akkor azt varjuk, hogy a kiilonb6z¢ stratégiat folytato
egyedek fitnesze atlagosan azonos lesz, aranyuk a populacion beliil pedig alland6é (RYAN et al.
1992), maskiilonben a hatranyos stratégia eltinne az evolucio soran. Ezzel szemben, ha nem
genetikai faktorok allnak a hattérben, akkor a kiillonbozd stratégiat kovetd egyedek elképzelhetd,
hogy atlagosan eltér6 fitnesszel fognak rendelkezni (TABORKY et al. 2008).

Az alternativ szaporodasi stratégiak jol ismertek egyes ganajturd fajoknal (Scarabaeidae), ahol
a nagymeéreti himek els6sorban a ndstények monopolizalasara torekednek, ennek megfelelén
aktivan 6rzik foldalatti jarataikat és megkiizdenek az arra tévedd rivalisokkal. A kisméretli himek
ezzel ellentétben egy ugynevezett besurrand, parazita stratégiat folytatva igyekeznek harc nélkiil
belopakodni a nagyméretli himek jarataiba, majd parosodni az ott tartozkodd ndsténnyel
(SIMMONS et al. 2007, EMLEN 2008, SIMMONS ¢és RIDSDILL-SMITH 2011). Mivel a
besurrand himek csak mas himekhez tartozd, mar jo eséllyel parosodott ndstényekhez férnek
hozza, igy (a stratégidk aranyatdl fliggéen, SIMMONS et al. 1999) jellemzden nagyobb mértékii
spermakompeticios kockazattal kell szembenéznilik, mint a nagymeéretiicknek. Ebbdl az
kovetkezhet, hogy a kisméretli egyedek varhatéoan viszonylag kevesebbet fektetnek prekopulacios
¢s tobbet posztkopulacios jellegeikbe (PARKER 1990, SIMMONS et al. 1999, NEFF et al. 2003).
Mas rovarfajoknal a testmérettel Osszefliggd alternativ stratégidk sikerét az iddzitésbeli
kiilonbségekkel magyaraztak. A kisméretii himek példaul hamarabb érhetik el az ivarérett Kort,

igy a szaporodasi id6szak kordbbi szakaszaban parosodhatnak a ndstényekkel, ezzel elkeriilve a
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nagyméreti himekkel valo kozvetlen kompeticiot. Ilyen alternativ stratégiat irtak le az Amegilla
dawsoni méhfajnal (ALCOCK 1997) és néhany orrszarvubogarnal is (EBERHARD 1982,
KAWANO 1995).

2.1.3 A parvalasztasndl szerepet jatszo feromonok jellemzése

A kémiai kommunikécioban résztvevld vegyiileteket egyiittesen szemiokemikalidknak, vagy
infokemikalidknak nevezziik. Ezek jellemzdje, hogy egyedek kozotti informécioatadast
biztositanak ugy, hogy az interakcid eredményeként a fogadd egyedbdl viselkedési €s/vagy
fiziologiai valasz valtodik ki (CARDE és MINKS 1997). A szemiokemikaliakon beliil feromonnak
nevezziik azokat a vegyiileteket, melyek fajon beliili kommunikdcioban vesznek részt. A
feromonoknak kiilondsen fontos szerepe van a rovarok kommunikacidjaban. Funkciojuk szerint
megkiilonboztetiink aggregacios, jelolo, ttjelzo és riasztd feromonokat, valamint kiilon kategoriat
képviselnek az euszocidlis rovarfajok specidlis feladatokat ellatd, igy példaul a fészektarsak
felismerésére és a munkamegosztas Osszehangoldsara szolgald feromonjai. Ezeken a tipusokon
felil kiilonosen nagy jelent6séggel birnak az tgynevezett szexferomonok, melyek a
parvalasztasban és a par felismerésében jatszanak fontos szerepet (CHAPMAN et al. 2013).

A szexferomonokat altalaban a ndstények termelik, habar egyes fajoknal, példaul a kétsziil6s
utodgondozasu feketecsapu temetébogarnal (Nicrophorus vespilloides, CHEMNITZ et al. 2015)
a himek 4allitanak el6 ilyen vegyiileteket. Ritkan az is eléfordulhat, hogy mindkét nem termel
szexferomont (CHAPMAN et al. 2013), ilyenkor ezek jellemzden kiilonb6z6 illatkomponensekbdl
tevédnek Ossze és csak az ellenkezd nemre fejtenek ki csalogatd hatast. A szexferomonok
hathatnak hosszi vagy rovid tavolsagokban. A hosszl tavolsagra haté feromonok csalogatd
hatastiak €s altalaban a test feliiletérdl parolgassal szabadulnak fel, majd a molekulak a levegdben
széllitodnak. A parolgast az egyedek gyakran segitik mirigyes testrészeik Ilégaramlatba
emelésével, szarnyaik rezegtetésével vagy a mirigyek kornyékén talalhatd szérokkel. A rovid
tavolsagra hatd szexferomonok a test egész feliiletén szétkenddnek a tisztogatas soran, igy ha a
him csapja hozzaér a néstény testének barmelyik részéhez, azonnal felismeri, ha vele azonos fajba
tartozo, parzoképes egyedrdl van szo. Az illatanyagok érzékelése kemoreceptorokkal torténik,
melyek tobbnyire szagldszérok (sensilla trichodea) formajaban figyelhetok meg a csépokon, de
el6fordulhatnak a ragokon, az ajaktapogatokon vagy akar a genitalidn is. A szagloszor jellemzdje,
hogy kutikuldjan apro porusok sora figyelhetd meg, melyeken keresztiil a kémiai anyagok a
receptor belsejébe jutva ingeriiletet hoznak létre, ami a rovar agy adott (példaul antennalis)
lebenyébe futva valtja ki a megfelelé valaszt (CHAPMAN et al. 2013). A szexferomonok
termelddését és az illatanyagokra valo érzékenységet befolyasolhatja a napszak, a hdmérséklet, az
ellenkez6 nem fogadoképessége (igy példaul a repiilési viszonyok) és az egyedek ¢életkora.
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A Scarabeaoidae szupercsalad tobb fajanal is kimutattak a szexferomonok jelenlétét, melyek
kozt vannak zsirsav-, fenol- és terpén szarmazékok is (LEAL 1995). A Kheper nigroaeneus himek
jellegzetes, fejen allo testtartdst vesznek fel az illatanyagok kibocsatasakor, mikdzben hatséd
labaikkal a potroh oldalat dorzsolve segitik az elsd potroh szelvény két oldaldnal termel6dd
feromonok levegébe jutasat (EDWARDS ¢és ASCHENBORN 1988). Egyes Anomala,
Heptophylla és Popillia ndstények feromontermeld mirigyei szintén a potroh végén talalhatdak
(TADA ¢és LEAL 1997), a Holotrichia parallela pedig potroha végébol egy feromonvegyiileteket
tartalmazo, zsakszeri képlet kiengedésével csalogatja magahoz a himeket (TADA és LEAL 1997).
Szexferomonokat a Phyllophaga georgiana-nal (ROBBINS et al. 2009) és az Onitis aygulus-nal
is leirtak, ez utdbbinal a feromontermeld mirigyek az eliils6 labakon helyezkednek el (HOUSTON
1986). A Scarabeaoidae taxonon beliil a Geotrupidae csaladban tudtunkkal még nem irtak le
feromonokat, bar BRUSAARD 1983-ban felvetette, hogy a Typhaeus typhoeus iiriilékével iirithet
csalogatd hatasti kémiai anyagokat, hasonléan egyes szu, zsizsik és egyenesszarnyu fajokhoz

(JACOBSON 1972), ezt azonban nem sikeriilt bizonyitania.

2.2 A nagyfejii csajko bemutatasa

A nagyfejii csajko (Lethrus apterus) a Scarabaeoidea szupercsaladba, azon belill pedig az
alganajtaro-félék (Geotrupidae) csaladjaba tartozo, palearktikus elterjedésii bogarfaj (KRAL et al.
2013), mely hazankban éri el elterjedési teriiletének nyugati hatarat. 2012-ben nyilvanitottak
védetté hazankban, eszmei értéke 10 000 Ft. Fekete szindi, 20-25 mm hosszu, ropképtelen, 4sé
¢letmodu faj, elsdsorban a kotott talaja gyepes teriileteket kedveli (M1 Melléklet). Mas Lethrus
fajokhoz hasonldan, a himek ragoin 4-5 mm hosszu, lefelé allo, agyarszer(i nytlvanyok talalhatok
(1. abra), melyek valoszintileg fegyverként vagy diszként szolgalhatnak, igy prekopulacios ivari

szelekcid alatt allo jellegnek tekinthetdk.

s - W © sernaa valeoen |

1. abra Him (bal oldal) és nostény (jobb oldal) nagyfejii csajko. A himek ragoirol lenyulo
agyarak alapjan a nemek konnyen elkiilonithetok. (Foto: Bernard Van Elegem,

http://www.bernardvanelegem.com/)
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Az egyedek marcius kornyékén jelennek meg tomegesen, majd janius eleje tajan, a szaporodasi
(és egyben aktivitasi) idoszak lezarultaval mélyen a foldbe assdk magukat és csak a kovetkezo
tavasszal jonnek el6 Gjra. A csajkok élettartama nem ismert, de személyes megfigyelések alapjan
tobb évig is elélnek. Az eldbujast kdvetd elsé hetekben az egyedek 10-20 cm mély lakojaratokat
asnak, melyet a parba allast kovetéen a parok 50-90 cm mély jaratta bévitenek (M2 Melléklet). Az
egyedek a lyuk nagyjabol 3,5 m?-es krzetébsl (FRANTSEVICH et al. 1977) kiilonféle leveleket
gyljtenek és hordanak be a jaratba (SCHREINER 1906, TEICHERT 1956), melyek egy részét
feltehetden maguk fogyasztjak el, a tobbibdl pedig labdacsokat gytrnak a jarat bolcsékamraiban
fejlodo, még ki nem kelt utodaik szamara. Ez a bomlo levéldarabokbol gytrt labdacs lesz az utédok
egyediili taplalékforrasa az elkovetkezd tavaszig, ezért életben maradasukhoz nélkiilozhetetlen ez
a szlloi befektetés. A ndstények egyszerre csak egy megtermékenyitett petét raknak le, majd ha
mar elegendd levél Osszegylilt, a kamrat lezarjak és csak ezt kovetden raknak le egy jabb petét és
kezdenek 0j labdacs készitésébe. Egy évben Osszesen csupan hat-nyolc utédot hoznak létre
(EMICH 1884, KOSZTOLANYI et al. 2015).

MM?L‘“‘“EML ﬂﬁl S

2. dabra A nagyfejii csajko utodgondozo viselkedésének illusztracioja. Az abran lathato, hogy a
him gyiijti a levelet és a nostény késziti a labdacsot. A sziilok egyszerre egy utod gondozasaval
foglalkoznak és csak ezt kovetoen torténik az ujabb megtermékenyitett pete lerakdsa. Az abran az
also jaratokban mar makk alaku babbolcsok lathatok, mig a fentebbiekben larva, illetve
megtermékenyitett pete stadiumban vannak az utodok. (Rajzolta: von LENGERKEN (1939)

munkdja alapjan Sarah Landra. forras: The Insect Societies, WILSON 1971)
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Az utédgondozas feladatait (jaratasas, levélgytjtés, labdacskészités és Orkodés) a sziilok
feltehetden egymassal megosztva végzik (2. dbra). A munkamegosztasr6l SCHREINER (1906) az
akkori Oroszorszag déli részén, EMICH (1884) pedig Magyarorszag teriiletén €16 populacidkat
vizsgalva szamolt be. Mindketten azt figyelték meg, hogy a himek gylijtik a leveleket ¢€s
védelmezik a jaratot, a ndstények pedig a fold alatt elkészitik a labdacsokat. Mindkét leiras
részletesen kitér a faj szaporodasi szokasaira a foldfelszin feletti viselkedéstdl a foldalatti jaratok
felépitésén at a larvak fejlodéséig, leirdsaik alapjan pedig tobb késébbi cikkben és konyvfejezetben
emlitik a nagyfejli csajkot, mint adott sziildi szerepekre specializalodott, kétsziilés utdbdgondozasu
rovart (ARROW 1951, CLUTTON-BROCK 1991, TRUMBO 1996, WILSON 1971). Ezzel
szemben friss felmérések azt mutattak, hogy a hazai csajkok populaciok utédgondozasaban
jelenleg sokkal jelentdsebb a néstények szerepe, mint azt korabban megfigyelték
(KOSZTOLANYT et al. 2015, ROSA et al. 2017), igy példaul a levélhordast is, amit addig a himek
feladataként emlitettek, szinte kizarolag a nstények végzik. Habar nem zarhato ki, hogy a korabbi
megfigyelések esetleg tévesek voltak, az ezeknek ellentmondo, friss tapasztalatok alapjan mégis
elképzelhetének tiinik, hogy az elmult évszazadban valtozas kovetkezett be a fajnal (vagy
legalabbis annak egyes hazai populéacidinal) a sziildi szerepekben. Az utédgondozasi rendszer
ilyen jellegli atalakulasa jelezheti a rendszer kiilonb6z6 szocialis hatasokra, igy példaul az
intraszexualis kompeticid mértékének megvaltozasara vald érzékenységét, ami akar a
Scarabaeoidea csoport tobb fajanal is megfigyelt alternativ szaporodasi stratégidk elterjedésének
is kedvezhetett. Ezek alapjan a faj vizsgalata kivalo lehetdséget nytjthat a szaporodasi rendszerek

A fentiek fényében el6szor az ivarardny ¢€s a denzitds hatdsait igyekeztiink felderiteni a
nagyfejli csajkd utdodgondozasi rendszerére, majd ezt kdvetden az intraszexualis kompeticio
kiilonb6z6 aspektusait (tulaj-betolakodo jatszmak és alternativ szaporodasi stratégiak), valamint a
nemek kozotti kémiai kommunikéciot vizsgalva igyekeztiink atfogobb képet kapni a faj

szaporodasi rendszerének miitkodéséral.

22



10.14751/SZIE.2020.050
3. ANYAG ES MODSZER

3.1 A felndttkori ivararany és az egyedszam hatasa az utédgondozo viselkedésre
3.1.1 Vizsgalati elrendezés

A terepi vizsgalatokat Nograd megyében végeztikk, Doroghdza kozelében (47°59°29”N,
19°53°36”E) egy dombos, kotott talaju, rendszeresen legeltetett gyepteriileten, ahol a nagyfejii
csajkd igen jelentds egyedszdmban fordult eld. A terepi munka a Kozép-Duna-volgyi
Kornyezetvédelmi és Természetvédelmi Feliigyeldség engedélyével (engedély szama: KTVF:

5866-4/2013) zajlott 2014. 4prilis 23. és junius 7. kozott.

W

3. dbra. Az egy csoportba tartozo vizsgalati egységek terepi elrendezése

(Foto: Dr. Kosztolanyi Andrds)

A kisérlet soran a természetes €ldhelyen 2 x 1 m nagysagu, 15 cm magas milanyag
agyasszegéllyel elkeritett, zart vizsgalati egységeket hoztunk 1étre (3. dbra). Az egységeken beliil
mesterségesen manipulaltuk az ivararanyt (himek aranya szerint: 0,25, 0,50 vagy 0,75) és az
egyedszamot (4, 8 vagy 12 egyed) teljes faktorialis elrendezésnek megfeleléen, mind a kilenc
lehetséges kombinacidban. Mindegyik csoportbol harom ismétlést végeztiink, igy Osszesen 27
elkeritett vizsgalati egységet hoztunk létre 216 egyeddel. A vizsgalati egyedeket nem sokkal a
teleld helyiikrdl torténd elébujasuk utan gyljtottiik be. Az allatokat lakkmarkerrel (Edding 751,
Edding International GmbH vagy Uni-ball PX-21, Mitsubishi Pencil Co. Ltd.) jeloltiik, majd
véletlenszertien osztottuk be a kiilonbozé vizsgalati csoportokba. Az egyedek a keritésként

hasznalt mlianyag agyasszegélyen nem tudtak dtmenni, azt azonban nem tudtuk kizarni, hogy a
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kisérlet elején ne bukkanjanak fel tijabb egyedek a fold alol. A vizsgalat kezdetekor igy eldkertilt
néhany, jeloletlen egyedet eltavolitottuk a vizsgalati egységekbdl, a felvételeken mar nem lattunk
egyértelmiien jeloletlen bogarakat. A megfigyelés megkonnyitése érdekében a vizsgalati
egységeket hat darab négyes €s egy darab harmas csoportra osztottuk. Az egyes csoportokon beliili
egységeket egymashoz kozel helyeztiik el, hogy megfigyelésiiket azonos napokon tudjuk végezni.
Az egy csoportba tartozo egységek mindegyike eltéré kezelést kapott. A csoportokat egymastol
225 £ 26,7 m (atlag =SE) tavolsagra jeloltiik ki.

A vizsgalati egyedek felszin feletti aktivitasat webkamerakkal (Logitech C920) rogzitettiik
10:00 és 18:00 o6ra kozott. Osszesen négy kameraval dolgoztunk, amiket az egyes vizsgalati
egységek felett felallitott allvanyokra helyeztiink (3. abra). A webkamerakat kettesével egy-egy
noteszgéphez (Acer Aspire V5) kapcsoltuk, melyeket egy DC/AC fesziiltségatalakitd
felhasznalasaval egy 12V-os akkumulator (Banner Energy Bull 956) latott el drammal. A
videofelvételek 2304 x 1296 felbontasban késziiltek 1 fps mellett. Néhany esetben révid zadporok
miatt le kellett allitani a felvételeket, igy az egy napos felvételi id6 atlagosan 7,26 + 0,14 SE 6rara
modosult. Az egy csoportba tartozd egységeket egyszerre figyeltiik meg és minden egymast
kovetd alkalommal mas csoportokhoz helyeztilk ki a kamerdkat ezzel biztositva, hogy a
csoportokrdl a szaporodasi iddszak nagyjabol azonos szakaszaiban késziiljenek megfigyelések.
Hat csoport esetén négy alkalommal végeztiink megfigyelést, egy csoportnal viszont az aktivitasi
id6észak hirtelen lezaruldsa miatt (az egyedek ilyenkor egyik naprol a masikra beassak magukat a

foldbe és kovetkezd tavaszig nem jonnek eld) csak haromszor tudtunk felvételt késziteni.

3.1.2 Viselkedési valtozok és a szaporodasi siker mérése

A videofelvételeket az mwrap videdesemény felvételezé programmal értékeltiik ki (BAN et al.
2017). A felvételek elemzését harom személy végezte, a megfigyeld azonositojanak random
faktorként vald hozzaadasa a végso statisztikai modellekhez (lasd lent) azonban nem novelte a
modellek prediktiv erejét (minden p>0,400), tehat a kodold személye nem befolyéasolta az
eredményeket. Az elemzések soran rogzitettilk a jaraton kiviil toltott 1dot és a levélgyijteési
események gyakorisagat (csak azokat az eseteket rogzitettiik, amikor az egyed sikeresen be is vitte
a jaratba a gyijtott levelet). Az egyedek jelentds idot toltottek a vizsgalati egységek fala mentén
torténd korbe-korbe jardssal, amirdl feltételezhetd, hogy egy, a bekerités kovetkeztében
feler6sodott, tigmotaxisbol eredd viselkedés (BLOKLAND et al. 2004, SCHUTZ és DURR 2011).
Mivel ennek a viselkedésnek valdsziniileg nincs koze sem a parkereséshez sem pedig az
¢lelemgytijtéshez, ezért a teljes megfigyelési id6 meghatarozasakor a felvételi id6bdl a fal mentén
toltott 1dot kivontuk. A felvételeken az allatokat az egyedi jeldlés ellenére sokszor nem tudtuk
beazonositani (példaul nem lehettiink biztosak abban, hogy ugyanaz az egyed jott ki a megfigyelt
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jaratbol, mint amelyik legutobb bement), igy csak az egyes vizsgalati egységekben megfigyelt
teljes aktivitast tudtuk mérni. Ez Ggy tortént, hogy az elemzés elején kivalasztottunk egy jaratot
vagy jarat nélkiili egyedet, és lekovettiik az ahhoz kothetd felszin feletti aktivitast. Ezutan Gjra
elinditottuk ugyanazt a felvételt egy ujabb jarat vagy egyed kivalasztasaval és igy tovabb egészen
addig, amig minden felszin feletti mozgas rogzitésre nem keriilt. Ezzel a mddszerrel biztosithatd
volt, hogy minden eseményt csak egyszer rogzitsiink, illetve, hogy ne maradjon észrevétlen
aktivitds. Az igy kapott adatokat vizsgalati egységekre vonatkozdan, és nem egyedenként
értékeltiik.

Az aktivitasi id6szak lezarultat kdvetden a vizsgalati egységeken beliili jaratokat megjeloltiik
egy leszurt szoggel, majd 2014. szeptember 2. és 25. kozott fémkeresd (Silver Star 3, Chrenko F.,
Szigetszentmiklos, Magyarorszag) segitségével ezeket beazonositottuk és a jaratokat kiastuk.
Ekkorra az utddok mar puha szarnyfedelli imagova fejlodtek, igy megszamlalasukkal meg tudtuk
allapitani az egyes vizsgalati egységekre vonatkozd teljes szaporodési sikert. Ezen feliil
meghataroztuk az utédok nemét, sulyat (digitalis mérleg segitségével 0,01 g pontossaggal) illetve
tolomérd segitségével 0,1 mm-es pontossaggal lemértiik az elétor (pronotum) szélességiiket,

valamint a him utédok agyaranak hosszat.

3.1.3 Statisztikai elemzés

Az elemzéseket az R statisztikai programban végeztiik (v.3.3.2, R Development Core Team 2018).
A felvételek alapjan két viselkedési valtozot hataroztunk meg: a jaraton beliil toltott id6t (amit a
fal mentén toltott 1d6 nélkiili megfigyelési 1d6 és a kint toltott id6 kiilonbségeként hataroztunk
meg), valamint az utdédgondozasi befektetés mérésére hasznalt levélgylijtési gyakorisagot. Mivel
a vizsgalati egységek mindegyike nagyjabol azonos napszakban €s a szaporodasi iddszak azonos
stadiumaban lett megfigyelve (lasd fent), ezért az egyes vizsgalati egységekrdl készitett négy,
illetve harom napos felvételek adatait atlagoltuk, majd az igy kapott értéket osztottuk el az
egységen beliili egyedszammal. A mért viselkedési valtozokat minden esetben nyolcoras
id6tartamra szdmoltuk ki (ahol révidebb volt a felvételi idd, mint nyolc ora, ott az értékeket a 8
oras iddszakra becsiiltiik). A szaporodasi sikert a néstények szamaval elosztott egységenkénti
utédszadmmal hataroztuk meg.

A viselkedési valtozok elemzése kevert linearis modellekkel (Linear Mixed Model, LMM,
Ime4 csomag v. 1.1-12, BATES et al. 2016) tortént. Random hatasként adtuk meg a
csoportazonositot, ezzel kontrolldlva a csoportok elhelyezkedésébdl adodo esetleges zavard
hatasokra (példaul az eltéré vegetdcid boritottsagbol adddd kiilonbségre a levélgyljtési
gyakorisagban). A viselkedési valtozokon logaritmus transzformdcioét hajtottunk végre a
rezidualisok normalitasdnak és a szorasok homogenitasanak biztositasa érdekében. A modellekbe
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magyarazo valtozoként keriilt be az ivararany (faktor harom szinttel: 0,25, 0,50 vagy 0,75), az
egyedszam (faktor harom szinttel: 4, 8 vagy 12) és a koztiik 1évo interakcio.

Az utédok szamanak és méretének (suly, eldtor szélesség és agyarhossz) elemzéséhez, a
viselkedési valtozokhoz hasonldan, kevert linearis modelleket hasznaltunk. A ndstények szdmaval
korrigalt utodszamon logaritmus traszforméciot végeztink a rezidualisok normalitdsanak
érdekében. A kezeléseknek az utddok ivarardnyara gyakorolt hatasat altalanositott linedris kevert
modellekkel (GLMER) vizsgaltuk binomialis eloszlast alkalmazva. Az adatok talszorodéasat a
blmeco (v2.1, KORNER et al. 2015) csomag dispersion_glmer fiiggvényével ellendriztem, ami
alapjan nem volt tulszorodas (diszperzios faktor =1,17, ahol az 1-1,4 kdzotti érték az elfogadhato).

A késobbiekben feltiintetett eredmények valdsziniiségi arany tesztekkel (Likelihood Ratio
Test, LRT) torténé modelldsszehasonlitdsokbol szarmaznak. A f6 hatasok vizsgalata eltt a nem-
szignifikans interakcidkat eltdvolitottuk a modellbdl. Az utédszdmnal kapott szignifikans
interakcio esetében kontrasztok (a 0,25, 0,5, 0,75 ASR kezeléseknek megfeleléen -1, -1, 2)
megadasaval vizsgaltuk az egyes denzitascsoportokon beliil a himek fel¢ eltolt ivarardnyt kezelés
hatasanak eltérését a masik két ASR kezeléstol. Az elemzéshez ebben az esetben a multcomp
csomag (v.1.4-6, HOTHORN et al. 2016) glht fiiggvényét hasznaltuk, és nem végeztiink p-érték

korrekceiot.

3.2 A himek betolakodokkal szembeni jaratérzé viselkedése
3.2.1 Vizsgalati egyedek

A terepi vizsgalatot 2016-ban végeztilk Csobankan (Pest megye, 47° 38° 25” N 18°56” 10”E),
aprilis 15. és majus 6. kozott a Kozép-Duna-volgyi Kornyezetvédelmi és Természetvédelmi
Feliigyelség engedélyével (engedély szama: KTVF: 5866-4/2013). Ekkorra mar megtorténtek a
parba allasok és gyakran lehetett 1atni harcold himeket a jaratok el6tt (4. abra).

4, abra Jarat elott harcolo, pozoldst mutato himek (foto: Kiss Johanna)
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A populaciobol begytijtottiink Osszesen 85 egyedet (ezek koziil kilencet végiil ki kellett
zarnunk, lasd kés6bb), melyek nagy (eldtor szélesség > 13,00 mm, n=43) vagy kicsi (el6tor
sz€lesség < 12,00 mm, n=42) méretkategoriaba estek. A méretkategoéridk hatarat a populacidra
jellemz6 el6torszélesség also, illetve felso kvartilis értékeinél htiztuk meg, amit 107, kora tavasszal
gyljtott him lemérésével allapitottunk meg (12,49 £+ 0,76 mm, atlag + SD). A testméret gyakran
hasznalt mérészama az RHP-nak (VIEIRA és PEIXOTO 2013), az eldtor szélessége pedig
kiilonosen alkalmas valtozo a méretkategdoridk megallapitasahoz, mivel erds pozitiv korrelaciot
mutat a testhosszal (Pearson korrelacio, n=107, r=0,941, p<0,001), az agyarhosszal (r=0,805,
p<0,001) és a testsullyal (=0,812, p<0,001). Az el6tor szélességének a testméret mutatojaként
vald alkalmazéséra a szakirodalomban is tobb példat lehet talalni (pl.: EMLEN 1997, MOCZEK
¢s EMLEN 2000, HONGO 2003). Az egyedek lemérése tolomérdvel tortént 0,1 mm-es
pontossaggal, majd ezt kovetden minden egyed sorszamos jeldlést kapott, amihez lakkmarkert
hasznaltunk (uni-ball PX-21). Mivel nem volt informacionk az egyedek korabbi kompeticios
tapasztalatairdl, ami azonban befolyasolhatja a viselkedésiiket példaul a ,,winner-loser” hatason
keresztiil (HSU és WOLF 1999), ezért a vizsgalat eldtt a jelolt egyedeket legalabb fél oras
id6tartamra elkiilonitettiik (2,3 + 1,3 6ra, atlag+ SD) egy 1 x 1 m méretli, mlianyag agyasszegéllyel
hatarolt teriileten. A vizsgalati egyedek a késObbiekben nagy ardnyban kezdeményeztek
betolakodast, ami alapjan ugy tlinik, hogy ez az id6tartam elég volt ahhoz, hogy uj jarat utan

nézzenek.
3.2.2 Viselkedéstesztek

A vizsgalatot 12:00 és 18:00 kozott végeztiik a faj fo aktivitasi idejében. A lemért és megjeldlt
fokalis egyedek (leendd betolakodok) koziil véletlenszerlien kivalasztottunk egyet, majd egy olyan
idegen jarat elé¢ helyeztiikk, amirdl tudtuk, hogy jelenleg bent tartézkodik a tulajdonosa. A
tulajdonosrol nem gylijtottiink informaciot, mivel a jarat vizsgalat eldtti bolygatasaval a him
dezertalasat kockaztattuk volna, utdna pedig sokszor kérdésessé valt a holléte. Feltételezhetd
azonban, hogy mivel a jaratokat véletlenszerlien valasztottuk ki, a vizsgalat soran a kis- és
nagyméretli himeknek 4tlagosan azonos mérettartomanyba esd tulajdonosokkal kellett
szembenézniiik.

Annak érdekében, hogy a betolakod¢ a jarat kozelében maradjon a teszt soran, az allatokat az
eldtor €s a szarnyfeddk kozott atkotottiik egy 0,16 mm atmérdjii damillal (Silstar), majd az igy
kapott ,,hamhoz”, egy 0,40 mm atmérdjli, 35 cm hossziisagi damilt erdsitettiink (Nevis), mely
végét egy fémradhoz rogzitettiik. A rudat 70°-os szogben szurtuk le a lyuktol 10 cm-re tigy, hogy
az egyed kényelmesen be tudjon menni a jaratba. Kilenc esetben (négy kicsi és 6t nagy betolakodo)
a damil Osszegabalyoddsa miatt a betolakodd nem tudott szabadon mozogni, igy ezeket az
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egyedeket utdlag kizartuk az elemzésekbdl. A végleges mintaszam tehat 76-ra (38 kicsi és 38 nagy)
csokkent. A betolakodo viselkedését a jarat elé helyezését kovetden 15 percig rogzitettiik egy kiilsd
akkumulatorhoz (TL-PB10400, TP-Link) kotott akciokamera (SJ4000, SJICAM) segitségével. A
felvételek full HD (1920 x 1080) felbontassal késziiltek 30 fps mellett. A teszt végén a jaratot
megjeloltik és a betolakodot szabadon engedtiik. Minden jaratot és egyedet csak egy tesztben
hasznaltunk fel. A vizsgalat soran egy egyed sem pusztult el.

viselkedéskodold program segitségével (PETER 2011, beta 17.02.15, 5. 4bra) 0,2 masodperces
lebontasban. A felvételeken az agonisztikus viselkedés 6t kiillonbozd szakaszat kiilonitettiik el,
amik tobbnyire a kovetkezd sorrendben kovették egymast: (1) betolakodas (a betolakodd nem,
vagy csak részben latszik ki a jaratbol, ami rendszerint addig tart, amig a tulajdonos fejével ki nem
tolja a betolakodot a jarat el€), (2) pozolas (a két egyed a jarat eldtt egymassal szemben all feltartott
fejjel és széttart ragokkal), (3) kitorés (apro, fenyegetd, de valddi fizikai kontaktus nélkiili
mozdulatok az ellenfél iranyaba), (4) megragadds (az egyedek ragoikkal egymaéasba
kapaszkodnak), (5) atforditas (az ellenfél hatara vagy oldalara fektetése és megtartasa). A jatszma
a fentiek koziil barmelyik szakaszban véget érhetett, hosszabb kiizdelmek esetén pedig bizonyos
szakaszok tobbszor is megismétlddhettek. Feltételezésiink szerint a fenti szakaszok sorrendje

egyben azok koltségességét is tiikrozi, igy a szakaszok szama és az egyes szakaszokig eltelt id6
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5. dabra A Solomon Coder feliilete jobb oldalon az egyes eseményekhez rendelt viselkedési

kulcsokkal és az idosavval. A felvételen harcolo himek lathatok.
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3.2.3 Az elemzesnél hasznalt valtozok

Az elemzés soran a kovetkezd valtozokat definialtuk: a betolakodo foldre helyezésétdl a bejarat
eléréséig eltelt idot (a bejaratot elérve az egyedek gyakran megtorpantak, tehat nem feltétleniil
mentek be azonnal a jaratba), a betolakodas (vagyis a jaratba valdo bemenetel) és egyes felszin
feletti agonisztikus szakaszok (p6zolas, megragadas és atforditas) el6fordulasat (binaris valtozo,
volt vagy nem volt), id6tartamat és a kezdetiikig eltelt id6t (latenciat). A kitorésekkel kapcsolatban
rogzitettiikk az események szdmat és elkovetdjiik (betolakodd vagy tulajdonos) statuszat. Mivel
elképzelhetd, hogy a betolakodast kovetden mar a fold alatt megkezdddik a tényleges 6sszecsapas,
igy magénak az agonisztikus viselkedésnek az eléfordulasat illetve idétartamat két kiillon moédon
1s mértik: egyrészt, mint a felszin feletti kiizdelmet (ez magaban foglalja a szembenallast,
pozolast, kitdrést, megragadast és atforditast), masrészt pedig, mint a betolakodasi szakasszal
kiegészitett, teljes Osszecsapast.

A jatszma kimenetelét a betolakodd szempontjabol nézve allapitottuk meg. Ennek négy
lehetséges eredménye: elhagyas (a betolakodd felszin feletti kiizdelem nélkiil elhagyja a jarat
kornyékét), felszini vereség (a betolakodd felszin feletti kiizdelmet kovetéen elhagyja a jarat
kornyékét), maradads (a betolakodo felszin feletti kiizdelem nélkiil a jaratban marad), felszini
gybzelem (a betolakodo felszin feletti kiizdelmet kovetden a jaratban marad, az eredeti tulajdonos
pedig elmenekiil). A jatszma kimenetelét egy két kategdriat tartalmazé valtozoval is vizsgaltuk,
ahol az elhagyas ¢és a felszini vereség egylittesen kudarcként, a maradas és a felszini gy6zelem
pedig sikerként volt kodolva. A fenti lehetséges eredmények minden megfigyelt eseményt
lefedtek, nem taldlkoztunk tehat példaul olyan esettel, hogy felszin feletti kiizdelmet kovetden a

felvétel végén mindkét egyed a jaratban maradt volna.

3.2.4 Statisztikai elemzés

Az adatokat ebben az esetben is az R statisztikai programban elemeztiik (v.3.3.3). A teljes
Osszecsapas, a felszin feletti kiizdelem és az agonisztikus viselkedés egyes szakaszainak (a kitorési
események kivételével) eléfordulasat binomialis altaldnositott linedris modellekkel (General
Linear Model, GLM) teszteltiik, ahol fliggd valtozoként adtuk meg az adott esemény eléfordulasat
kitoréseket a felszin feletti kiizdelem tobbi szakaszatol eltéré modon elemeztiik, mivel olyan
pillanatnyi eseményekrdl volt sz6, amit mindkét fél egymastol fliggetleniil tobbszor is mutathatott
egy kiizdelem soran. A kitdrések gyakorisaganak elemzéséhez ezért altalanositott kevert linearis
modelleket hasznaltunk, Poisson eloszlast alkalmazva (GLMER, Ime4 csomag, v.1.1.13, BATES

et al. 2016), ahol a fiiggd valtozd az egy jatszman beliil egyedenként el6forduld események
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eléfordulasi gyakorisaga, a magyarazo valtozo pedig az elkdvetd statusza (betolakodd vagy
tulajdonos), a betolakodé méretkategorija, illetve a koztiik 1évé interakcido volt. A jatszma
azonositojat random hatasként adtuk a modellhez.

A jarat megkozelitése kapcsan nem volt jatékelméleti modellekre alapozott predikcionk a

crer

crer

transzforméaciot kovetden. A teljes Osszecsapasok ¢€s a felszin feletti kiizdelmek iddtartamat,
valamint az egyes szakaszok hosszat arany értékekké alakitottuk gy, hogy a felvétel teljes
hosszabdl elészor kivontuk a jarat eléréséig eltelt idot (ezzel megkapva az aktiv versengés idejét),
majd ezzel elosztottuk az adott esemény idGtartamat. Erre az atalakitasra azért volt sziikség, mert
a versengés aktiv ideje kis mértékben eltért az egyes tesztek kozott (11,5-15 perc kdzott mozgott,
az atlag 14 perc volt), és ezért nem lett volna szerencsés kdzvetleniil Gsszevetni az egyes
tevékenységekkel toltott idoket. Az arany valtozokon logit transzformaciot végeztiink (WARTON
¢s HUI 2011), elemzésiik pedig linearis modellekkel (LM) tortént, melyekben magyarazé
valtozoként szerepelt a betolakodd méretkategoridja, a vizsgalat kezdete 6ta eltelt napok szdma és
a koztiik 1évo interakcid. Az Osszecsapas hossza €s kimenetele (felszini vereség vagy gydzelem)
kozotti kapesolatot kétmintas t-probaval, illetve binomialis GLM modellel is elemeztiik.

Cox proportional-hazards modellekkel (survival csomag, v.2.41.3, THERNEAU 2015)
teszteltiik, hogy van-e kiilonbség a kis- és nagyméretii himek kozott az aktiv versengés kezdetétol
az egyes agonisztikus szakaszok kezdetéig eltelt id6 hosszanak tekintetében. Az olyan eseteket,
amikor a betolakod6 a felvétel ideje alatt nem hatolt be a jaratba vagy nem kezdett az adott
agonisztikus szakaszba, cenzoralt eseményként kezeltiik. A prediktalt értékek meghatdrozasa a
print.survfit fliggvény segitségével tortént, ahol a korlatozott atlag szamitasahoz a felsé korlat 15
perc volt.

Az Osszecsapas kétféle kimenetelének (siker vagy kudarc) mérettdl valo fiiggését binomialis
GLM modellel elemeztiik, a négyféle lehetséges kimenetel (elhagyas, felszini vereség, maradas,
felszini gy6zelem) esetén pedig multinomialis logisztikus regressziot (MLR, nnet csomag,
v.7.3.12, VENABLES ¢és RIPLEY 2002) alkalmaztunk. A faktorszintek kozotti kiilonbséget az
Ismeans csomag pairs fiiggvényét (v.2.25, LENTH 2016) hasznalva allapitottuk meg, p-érték
korrekcid nem tortént. Mivel voltak nulla kimenetelli eseteink, ezért a multinomidlis logisztikus
regresszioval kapott eredményeket Fisher-féle egzakt probaval is kiértékeltiik.

A valtozok hatasat az LM modellek esetén ugy allapitottuk meg, hogy ez egyes valtozokat
egyenként eltavolitottuk a modellbdl és megvizsgaltuk a magyardzott variancia valtozasat F

probaval, mig a GLM, LMER, Cox proportional-hazards ¢s MLR modellek esetén az egyes
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valtozok eltavolitasara bekovetkez6 deviancia valtozast vizsgaltuk valdsziniiségi arany teszttel
(LRT). Az egyes valtozok hatasanak tesztelésekor tehat mind az F probak, mind az LRT-k esetén
kontrollaltunk a tobbi, modellben 1évo valtozora. A fo hatasok elemzése eldtt minden esetben
eltavolitottuk a modellekbdl a nem-szignifikans interakciokat, igy az LM modellek esetén a {6

hatasok F értékei Il-es tipusu eltérés-négyzetosszegeken alapulnak.

3.3 Alternativ szaporodasi stratégiak jelenléte
3.3.1 Vizsgalati folyamat

A vizsgélati egyedek gyiijtése 2017 tavaszan zajlott Debrecenben, a Hatar uti Ipari Park
(47°31'28.6"N 21°34'30.4"E) egy kozel 12 hektaros, fiives teriiletén, ahol a faj tobb ezres
egyedszammal volt jelen. A populéciora jellemzd6 testméret eloszlas meghatarozasahoz marcius 4.
€s majus 25. kozott lemértiik 231 him és 279 néstény egyed elétor szélességét digitalis tolomérdvel
(Workzone, GT-DC-02) 0,01 mm-es pontossaggal. A himek esetén a jobb oldali agyar hosszat is
lemértiik. Ezt kovetden boncolasi céllal begytijtottiink 30 szélsdségesen kicsi (eldtor szélesség <
11,00 m, az eldzetesen lemért egyedek 14,29%-a) és 30 szélsdségesen nagy (eldtor szélesség >
13,00 mm, 11,69%) méretkategdriaba esé him egyedet. A gyljtést két turnusban végeztik a
szaporodasi id0szak elején (marcius 29 - aprilis 06., n=15 kicsi és 15 nagy egyed), illetve végén
(majus 04 — majus 12., n=15 kicsi és 15 nagy egyed). Minden begyiijtott egyedet sorszamos
azonositoval lattunk el és feljegyeztiik elétoruk szélességét, valamint jobb oldali agyaruk hosszat
(6. abra). Az €16 allatokat egyesével 50 ml-es centrifugacsovekbe helyeztiik, majd a boncolas eldtt
4°C-o0s hitében tartottuk 1-4 napon keresztiil. A gyiijtéstdl a boncolasig eltelt napok szama nem
befolyasolta sem a herék (linedris regresszid, nagyméretli himek: p=0,896, kisméretli himek:
p=0,908) sem pedig a spermiumok méretét (nagyméretli himek: p=0,462, kisméretli himek:
p=0,669).

6. abra Nagy- (bal oldal) és kisméretii (jobb oldal) nagyfejii csajko him agyara.
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Az ivarmirigyek boncolasa egy Euromex StereoBlue SB.1903 sztereomikroszkdp alatt tortént
hétszeres nagyitason. A boncolast minden esetben Ringer oldatban végeztiik (7,59 NaCl,
0,359 KCI, 0,2g CaCl,, EPHRUSSI és BEADLE 1936). A nagyfejii csajk6 himek tobb
Geotrupidae fajhoz hasonléan (MARTINEZ és TROTTA-MOREU 2010) egy par, egyenként hat
follikuluszbol 4116 herével és nagymérett jarulékos mirigyekkel rendelkeznek (7. dbra). A herék
eltavolitasat kovetden Ovatosan elkiilonitettiik a 12 follikuluszt, majd egy Euromex CMEX-5 USB
kamera és az ImageFocus4 program (v.2.6) segitségével 2584x1936 felbontasu képeket
készitettliink réluk (8. abra). A follikuluszok teriiletét pixel egységben allapitottuk meg az Imagel
képfeldolgozo program ,.elliptic selection” eszkdzének hasznalataval. A pixel egységeket azonos
beallitasok mellett befotézott milliméterpapir alapjan valtottuk at mm?-be. A mérések
pontossaganak teszteléséhez 20 random kivalasztott egyed egy-egy follikuluszat 6t egymast
kovetd alkalommal is lemértiik. A mérésismétlések tesztelését R-ben az rptR csomag (v.0.9.21,
STOFFEL et al. 2017) segitségével végeztiik, ami alapjan a mérések ismételhetének bizonyultak
(R>0,99, p<0,001). A maximum eltérés két azonos follikuluszon végzett mérés kozott 1,49% +

0,16 (atlag+SE) volt.

e

7. abra A nagyfejii csajké himivarrendszere (jobb oldal). A bal oldali rajz a Geotrupidae fajokra
dltalanosan jellemzd ivarrendszert abrdzolja (rajz forrasa: MARTINEZ ES TROTTA-MOREU,
2010). Abrajelolések: ae (parzészerv, aedeagus), eb (ejakuldcios gumé, ejaculatory bulb), ed
(ejakulacios csatorna, ejaculatory duct), gd (mirigycsatorna, glandular duct), gr (a nagy
Jjarulékos mirigy kézponti része, glandular reservoir), Im (nagy jarulékos mirigy, large

mesadenia), sm (kis jarulékos mirigy, small mesadenia), te (here, testis), vd (vas deferens)

A spermiumhossz megallapitasahoz egyedenként véletlenszertien kivalasztottunk egy jobb,

illetve egy bal oldali herébdl szarmazo follikuluszt, melyeket egymast kdvetden egy csepp Ringer
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oldattal egyiitt targylemezre helyeztiink, majd szike és orvosi csipesz segitségével szétszabdaltunk.
A nagy szamban felszabadul6 spermiumokrol egy Euromex iScope 1153. PL-PH mikroszkop alatt
készitettiink képeket 200-szoros nagyitason feddlemez rahelyezését kovetden (8. abra).
Follikuluszonként 30db (tehat egyedenként Osszesen 60db), véletlenszerlien kivalasztott
spermiumot mértiink le az ImagelJ ,,segmented line” eszkdzét hasznalva. A pixel egyégeket mm-be
valtottuk at. Ebben az esetben is végeztiink mérésismétlést 20 véletlenszerlien kivalasztott
spermium Otszori lemérésével, ami itt is ismételhetének bizonyult (R=0,99, p<0,001), a maximum
eltérés két azonos spermium mért értéke kozott 3,16%+0,28 (atlag+SE) volt. A méréseket minden

esetben az egyedek méretkategoridjanak ismerete nélkiil végeztiik.

8. dbra Egy egyed heréit alkoto 6-6 follikulusz (bal oldal) és nyolc darab himivarsejt (jobb oldal)

Hét, a szaporodasi iddszak végén gyljtott egyed (hat kicsi és egy nagy) esetében a herék
szerkezete lathatéan eltért a normalistél (9. &bra), és egyaltalan nem taldltunk benniik
himivarsejtet. Mivel nem tudjuk, hogy pontosan mi okozhatta ezt az eltérést, ezért ezeket az
egyedeket kizartuk a f6 elemzésekbdl, igy a végsé mintaszam a szaporodasi idészak végén Kilenc

kicsi és 14 nagy egyedre médosult.

9. dbra Egy normal, rengeteg spermiumot tartalmazo here szerkezete (bal oldal) és egy

himivarsejt nélkiili egyed heréje (jobb oldal). Mindkét felvétel 200-szoros nagyitassal késziilt
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3.3.2 Statisztikai elemzes

A statisztikai elemzéseket ebben az esetben is az R statisztikai programban (v.3.4.4) végeztik. A
himek kozotti polimorfizmus kimutatdsdhoz 231 him adatai alapjan vizsgaltuk meg az agyarhossz
valtozasat az el6tor szélességének fliggvényében a KNELL (2009) altal javasolt modon. Az
agyarhossz ¢€s elotor szélesség pontdiagramja €s az agyarhossz hisztogramja alapjan az agyarhossz
¢és az eldtor szélessége kozott folytonos kapcsolatot feltételeztiink. PAINTING ¢és HOLWELL
(2013) nyoman 6sszesen nyolc, folytonos kapcsolatot leird modellt illesztettiink adatainkra, majd
ezek kozott modellosszehasonlitasokat végeztiink a legjobban illeszkedd modell kivalasztasahoz.
A vizsgalt modellek a kovetkezdek voltak: (1) linearis regresszio, (2) masodfokl ortogonalis
polinom regresszio (poly fliggvény), (3) két-paraméteres hatvany modell (nls fliggvény, képlet:
agyarhossz = a X torszélesség®), (4) harom-paraméteres hatvany modell (nls fiiggvény, képlet:
agyarhossz = int+a x torszélesség”), (5) Weibull novekedési gorbe modell (nls és SSweibull
fiiggények) (6) négy-paraméteres logisztikus modell (nls és SSfpl fiiggvények) (7) szegmentalt
modell egy térésponttal, valamint (8) szegmentalt modell két térésponttal (segmented R csomag,
0.5.3.0 verzi6). Az allometrikus kapcsolatok vizsgalatat korabban jellemzden log transzformalt
valtozokon végezték, mely elénye, hogy a hatvany fiiggvényt linearis kapcsolatta egyszerisiti.
Ugyanakkor ennek a médszernek is vannak hatranyai (PACKARD 2009, de lasd KERKHOFF ¢és
ENQUIST 2009), és mivel a nem-linearis illesztési modszerek nem igényelnek log traszforméaciot,
igy mi az elemzéseinkhez transzformalatlan adatokat hasznaltunk. A log transzformalt adatokkal
elvégzett modellszelekcid egyébként ugyanazt a legjobb modellt adta, mint az itt bemutatott
megkozelitésiink (M6 Melléklet).

A posztkopulacios jellegek vizsgalata soran abszolit hereméretnek tekintettiik az egy
egyedhez tartozo 12 follikulusz teriiletének Osszegét, abszolut spermiumhossznak pedig a
himenként lemért 60 spermium hosszanak atlagat. Emellett az egyedek viszonylagos
befektetésének vizsgalatdhoz a relativ agyarhosszt €s a relativ hereméretet is kiszamitottuk az
értékek elOtorszélességgel vald elosztasaval. Az elemzésekhez linearis modelleket (kétutas
(kicsi vagy nagy), a szaporodasi id6szak szakaszat (eleje vagy vége) valamint a koztik 1évo
interakcidt. Szignifikéns interakcid esetén post-hoc 6sszehasonlitassal (Ismeans csomag, v.2.26.3)
teszteltik a magyarazo valtozok egyes szintjeinek hatasait a fiiggd valtozora, kiilon p-érték
korrekciot nem végeztiink. A nem-szignifikans interakciokat a fohatasok vizsgalata elott minden
esetben eltavolitottuk a modellekb6l, igy a bemutatott eredmények Il-es tipust eltérés-

négyzetosszegeken alapulnak.
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3.4 A nagyfejii csajké kémiai kommunikacioja
3.4.1 Y-olfaktométer teszt

Az Y-olfaktométer csalogatd hatast feromonok viselkedés alapu vizsgalatara alkalmas berendezés
(10. abra). A vizsgalat soran az egyedeket egy Y alakban elagazo {iveges6be helyeztiik, mely egyik
aga feldl a feltehetden feromont tartalmazo illatanyag, mig a mésik aga feldl egy stimulus mentes,
kontroll illat, rendszerint tiszta levegd érkezik. Amennyiben a vizsgalati egyedek a véletlen esetén
vartnal gyakrabban valasztjdk az olfaktométer azon agat, amely feldl a stimulus illatanyagot érzik,
akkor feltételezhetjiik, hogy az illatanyag csalogaté hatassal rendelkezik. A levegd egyenletes
aramlésat az olfaktométer két vége felé egy pumpa biztositja, mely megfelelé miikodését egy-egy
aramlasmérdvel ellendrizziik. A pumpa feldl teflon csoveken keresztiil halado levegd eldszor egy
aktiv szénnel, majd egy desztillalt vizzel toltott iivegpalackon halad 4t, ezzel biztositva, hogy ne
tartalmazzon idegen illatanyagokat. Az igy megsziirt levegd egy T elagazashoz jutva két iranyba
folytathatja utjat: vagy a stimulus illatanyagot (esetiinkben harom ndstény egyedet) tartalmazo
livegcsOvon, vagy pedig egy lires, tiszta iivegcsovon keresztiil halad tovabb. Végiil az tivegecsovek
feldl a levegd az iivegbdl késziilt Y-olfaktométer egy-egy agdhoz szallitodik. A tefloncsovek
megfeleld illeszkedését csiszolatos sziikitok biztositjak, igy a levegd egy végig teljesen zart
rendszerben kozlekedik, melybe kiviilrél szarmazo illatanyagok nem juthatnak be. Az iiveg
berendezések a vizsgalat eldtt a szennyezddések eltavolitdsa érdekében alapos mosason és
hevitéses elokezelésen estek at.

A vizsgélathoz a szaporodasi id6szak kdzepén, 2015. majus 12-én, Csobankan (Pest megye,
47°38’ 257 N 18°56° 10”E) begylijtottiink dsszesen 32 him €s hdrom ndstény egyedet (ez utdbbiak
csak stimulusként szolgaltak). A viselkedésteszt a ra kovetkezé napon zajlott a MTA-ATK
Novényvédelmi Intézetének (NOVI) kisérleti telephelyén Dr. Karpati Zsolt és Dr. Molnar Béla
Péter kozremiikodésével. Mivel elsdsorban a néstényeknél varhatd a szexferomonok termelése,
igy az Y-olfaktométerben a himek orientalédasat vizsgaltuk az €16 ndstények feldl érkezo
illatanyagok irdnyaba. Minden futtatas el6tt randomizacioval dontodttiink a stimulus illatanyag
érkezési iranyarol (a csé pozicidjarol), ezzel igyekeztiink csokkenteni az esetleges kiilsd, zavard
hatasokat, mint példaul a szobaban 1év6 elektromos berendezések rezgésébdl és a kismértékben
eltérd fényviszonyokbol adodo kiilonbségeket a két oldal kozott. A teszt megkezdésekor egy him
egyedet helyeztiink az Y -olfaktométer végeébe, mely ezt kovetden szabadon haladhatott a csOben.
Minden esetben feljegyeztiik a stimulus illatanyag érkezési iranyat, valamint, hogy a him az Y

alakl cso elagazasat kovetden melyik irdnyban haladt tovabb.
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10. d@bra Az Y-olfaktométer miikédési elve. Az Y alaku csé egyik dgdaba hdarom élo néstény egyed

felol érkezik a levegd, mig a masikba csak tiszta levegd aramlik. A vizsgadlat sordn a tesztelt

egyed elagazast koveto haladdasi iranyat figyeljiik meg, ami alapjan kideritheto, hogy a nostények

feldl érkezd levegd tartalmaz-e csalogaro hatdsu feromonokat. Az abra BIASAZIN et al. (2018)

nyoman kesziilt.

3.4.2 Kiilonbozo testrészek extraktumainak elektroantennogrdfids vizsgalata

3.4.2.1 Feromontermeléssel osszefiiggé morfologiai strukturak beazonositasa

Az olyan fajoknal, ahol a parvalasztisban fontos szerepet jatszanak a szexferomonok, altaldban

azt varjuk, hogy a feromonokat fogado ivar tobb olfaktorikus kemoreceptorral (igy példaul

hosszabb vagy szérosebb cséppal) rendelkezik, mint a feromont kibocsatd. A nagyfejﬁ csajkonal

crer

crer

hogy az adott fajnal kevésbé fontosak a hosszu tdvolsagokra haté szexferomonok, ez azonban még

nem zarja ki jelenlétiiket.
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11. abra Him nagyfejii csajko csapbunkojanak feliilnézeti képe

A feromontermeld mirigyek valtozatos helyeken helyezkedhetnek el, leggyakrabban azonban
a potroh feliiletén talalhatoak, igy mi is elsdsorban itt szamitottunk jelenlétiikre. Emellett a
feromontermelés helyén sok fajnal talalhatok az illatanyagok levegdbe jutasat segitd szOrok, igy
érdeklddésiinket felkeltették a nagyfejii csajkok eliils6 1abszéarainak (femur) belsd oldalén talalhatod
szOros foltok (12. abra). Ezek a képletek ugyan mindkét nemnél eléfordulnak, mégis érdemesnek
tartottuk vizsgélatukat mivel hasonlo, labszaron 1évé szoros teriileteket mas rovarfajoknal mar
tobb esetben is Osszefiiggésbe hoztak a feromontermeléssel (példaul: Scarabeaoidae, HOUSTON
1986, Tenebrionidae, FAUSTINI et al. 1981, Anthribidae, HOLLOWAY 1985). A pasztdzo
elektronmikroszkopos felvételeken meg is figyelhetd valamilyen szekrétum a szoérszalak tovében
(12. abra), igy elképzelhetd, hogy a foltok valdban feromontermelési helyként funkcionalnak,
mivel azonban mindkét nemnél azonos morfologiat mutattak, igy kérdéses, bar nem kizart, hogy

szexferomonok termelésér6l lenne szo.

13-Jun-16 038924 WD27.3mm 20.0kV x400 100um

12. abra Néstény egyed mellso labszaran lathato szords képlet pasztazo elektronmikroszkopos és
fénymikroszkdpos (jobb lent) felvétele (Hitachi S-2600N, a felvételt készitette: Dr. Buczko

Krisztina és Dr. Hornung Erzsébet a Magyar Természettudomanyi Muzeum Novénytaraban)
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3.4.2.2 Mintaelokészités és elektroantennografia (EAG)

A stimulus illatanyagokra adott csdpvalaszt elektroatennograf (EAG) segitségével vizsgaltuk
(SCHNEIDER 1957, OLSSON ¢és HANSSON 2013). Az EAG miikodési elve, hogy megfeleld
stimulus (példaul feromon) hatdsara az izolalt, de még elektrofizioldgiailag aktiv rovarcsap
minden erre €rzékeny receptoraban ingeriilet keletkezik, az ezzel jard potencidlvaltozas pedig
detektalhat6 a csép végeihez kapcsolodo eziist elektrodok segitségével (13. abra). Az igy kapott,
majd felerdsitett jelet monitoron az idé fiiggvényében megjelenitve elektroantennogrammot

kapunk, amir6l leolvashaté a stimulusra adott valasz.
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13. d@bra Elektroantennograf (EAG) mitkodése (Hansen Mcinnes illusztracioja nyoman, The
Insects - An Outline of Entomology, GULLAN és CRANSTON 2010)

Szamitogép

Y

Az EAG teszthez TADA és LEAL (1997) megkdzelitését alkalmazva kiilon extraktumokat
készitettiink him és ndstény egyedek feromontermeléssel dsszefiiggésbe hozhatd testrészeibol,
vagyis a potroh dorzalis, ventralis és csucsi részeébdl, valamint a sz6rds képlettel rendelkezd
femurokbol. A mintavétel két alkalommal tortént, elészor 2016. marcius 24-én, Doroghazan
(47°59°29”N, 19°53°36”E) par nappal az els6 megjelenések utan, majd pedig 2016. aprilis 14-¢én,
Csobankan (47° 38’ 25” N 18°56° 10”E), az elsd parba allasok idején. Mindkét esetben 10 him és
10 néstény egyedtdl vettiink mintat. Az egyedeket a helyszinen felboncoltuk, majd a mintakat 1 ml
hexannal feltoltott iivegfiolakba helyeztiik (az azonos nemii egyedek azonos testrészei egy fiolaba
keriiltek, tehat mind a négy vizsgalt testrész mintdit nemenként egy-egy fioldba, azaz Osszesen
nyolc fioldba gylijtottiik az egyes mintavételi napokon). A hexanbol 6t ora elteltével tavolitottuk
el a testrészeket. Az EAG teszthez hasznalt stimulusokat a gytijtést kovetd napon készitettiik el a
MTA-ATK NOVI kisérleti telephelyén. A mintaelékészités soran a feltételezett illatanyagokat
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tartalmazd hexan oldatot eldszor nitrogénnel negyedére tOményitettilk, majd az igy kapott
extraktumbol 10 pl-t szlirbkorongra pipettaztunk. A stimulus illattal atitatott sziirdkorongokat egy-
egy liveg Pasteur-pipetta végébe helyeztiik. Kontrollként 10 pl tiszta hexant hasznaltunk szintén
sziirokorongra pipettazva, ezzel 0sszesen kilencféle mintat kapva.

Az EAG teszthez az els6 mintavételi napot kovetden egy him ¢és két ndstény, mig a masodik
mintavétel utdn négy him és négy ndstény csapjat hasznaltuk fel, igy Osszesen 11 egyedtdl
szarmazd csap valaszat vizsgaltuk a kilencféle (négy testrész x 2 nem + kontroll) stimulusra. A
csapot €16 egyedektdl gytijtottiik be a mintakkal azonos populaciobol kozvetleniil a mérés elott. A
csapot a csaptd kozelében levagtuk, majd a szabadda valt csonkot lang felett elvékonyitott, Ringer
oldatot (EPHRUSSI és BEADLE 1936) tartalmaz6 tivegkapillarisba csusztattuk. A kapillarist a
csapdetektor foldelt referencia elektrodjara huztuk, a csap csucsi végét pedig a detektor felvételezd
elektrodjahoz érintettiik. Az liveg Pasteur-pipettakbdl a stimulus vagy kontroll illatokat tartalmazé
leveg6t egy, a pipetta végéhez teflon csével kapcsolodo, pedallal mitkddtetett pumpa segitségével
egymas utan a preparalt csapra injektaltuk. A még €16 csapban 1évé hemolimfa, mint elektrolit
oldat biztositotta a csapban keletkezd potencidlvaltozas elvezetését. A csapok egyes illatmintdkra
adott potencidl valtozasat (mV) a GcEad 2014 (v1.2.5, Syntech®) program segitségével
allapitottuk meg (14. abra).

700.00 ms

Fesziltség (mV)

Id6

14. abra Példa az EAG vizsgalat eredményeinek megjelenitésére a GecEad 2014 szoftverben. A
feliil lathato oszlopok az illatanyag befujasanak pillanatat jelzik, az EADI sorban pedig az erre

kapott csapvalasz lathato. Az abran az elso csucs mérési eredmeénye is lathato.
3.4.3 Illlatanyagok dsszegyiijtése és elemzése élo egyedek feletti légtérbol

Mivel a nagyfejli csajkonal nem ismerjiik pontosan a feromon termelddésének helyét, idejét és
szocidlis feltételeit, igy kovetkezd vizsgalatunkban €16 egyedek légterébdl kiséreltiik meg a
feromonok begytijtését (,,volatile collection” médszer). A vizsgalat 2016. aprilis 19. és majus 12.
kozott zajlott hat kiilonbozé napon a csobankai populaciobdl (Pest megye, 47° 38° 25” N 18°56°
10”E) frissen begytijtott egyedek felhasznédlasaval. A moddszer soran az ¢€l6 egyedeket

szennyezOdésmentes ilivegcsovekbe helyeztik, majd 24 oran keresztiil végeztik a csovek
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légterének leszivasat és az esetleges illatanyagok megkdtését. Ehhez a levegd zart rendszerben
torténd, 0,5 1/perc sebességli dramlasat a csovek feldl egy szivd pumpa biztositotta, a csovek
1égterébdl szarmazo6 illatanyagokat pedig egy vékony tivegesdbe helyezett aktiv szén adszorbens
gyljtotte 0ssze. Minden alkalommal négyféle illatanyagyiijtést végeztiink: (1) egy him egyed, (2)
egy nostény egyed, (3) egyiitt tartott him és ndstény egyed, valamint (4) két egyiitt tartott him
egyed feletti légtérbdl. A hat mintavétel sordn Osszesen 24 minta keletkezett 36 egyed
bevonasaval. Az egyiitt tartott egyedek egy livegesd két kiillonb6zé kompartmentjében
tartozkodtak, igy érintkezni nem tudtak egymassal, azonban a kompartmentek kozotti lyukak
lehet6vé tették a csOben a levegd aramlasat és igy egymas illatanyagainak érzékelését is. Ezzel a
modszerrel elméletileg akkor is kimutathatova valik a feromonok jelenléte, ha azok termelésének
feltétele egy ellenkez6 nemii, vagy egy rivalis fajtars jelenléte. Az egyedek csak ablakon
beszlirddd fényt kaptak, igy cirkadidn ritmusukat nem zavarhatta meg a mesterséges kornyezet.
A sziir6ket a 24 ora elteltével atmostuk 2 x 80 pl hexannal, majd az igy kapott oldatot
0,15 ml-es tiveg inzertekbe pipettaztuk. Az inzerteket a parolgas csokkentése érdekében hexannal
félig feltoltott fiolakba helyeztiik és fagyasztoban taroltuk. Az utols6 minta levétele utan az azonos
csoportokbol szarmazé extraktumokat 0sszedntottiik és nitrogénnel 80 pl-re toményitettiik. Az igy
kapott, 6sszesen négy minta mindegyikébdl, valamint a kontrollként haszndlt tiszta hexanbdl
10 pl-t pipettakba helyezett sztir6korongra vittiink, majd az el6z0 fejezetben ismertetett EAG
modszerrel vizsgaltuk a mintdkra kapott csapvalaszokat. Ehhez harom-harom frissen gytijtott him
¢és ndstény egyed csapjat hasznaltuk fel. A csapvalasz kiértékelése ebben az esetben is a GecEad

(2014) programmal tortént.
3.4.4 lllatanyagok dsszegyiijtése és elemzése iiriilék feletti légtérbol

Mivel ismert, hogy egyes fajok feromonmirigyei a bélbe nyilnak és a feromonok a bélsarral
iiriilnek (MOLNAR et al. 2017), igy érdemesnek tartottuk az iiriilék feletti 1égtérbdl gyijtott
illatanyagok EAG tesztelését is. A nagyfejli csajkonal tobbszor talaltunk tirtiléket a jarat belsejében
vagy bejarataban, igy elképzelhetd, hogy ezek az illatanyagok segitenek a jaratok megjelolésében,
felismerésében, de tartalmazhatnak akar szexferomonokat is. Ez a nem invaziv modszer tovabba,
az el6z0 vizsgalatokkal ellentétben, lehetdséget ad a kelléen nagy szamu illatanyagminta elérésére
is. A mintak begytijtését 2017 tavaszan végeztilk Debrecenben (47°3128.6"N 21°34'30.4"E). A
szabadban fogott allatokat egyenként 50 ml-es, tiszta centrifugacsévekbe helyeztiik, majd a cs6ben
néhany ora alatt 9sszegyiilt tirtiléket 1,5 ml-es csovekbe Ontottiik, az egyedeket pedig szabadon
engedtiik. A csoveket 1-3 ora elteltével fagyasztoba helyeztiik és -20 °C-on taroltuk. A mintak
gyljtését harom iddszakban végeztiik: marciusban (harom ndstény, 22 him), aprilisban (hat
ndstény, 18 him) és majusban (55 ndstény, 26 him). Az azonos nemii egyedektdl szarmazd, illetve
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a marciusban ¢és aprilisban gylijtott mintadkat egyesitettiik, ezzel a mintavételi idépont €s az ivar
alapjan négyféle csoportot kapva: marcius+aprilisban (1) kilenc ndstény és (2) 40 him, valamint
majusban (3) 55 ndstény és (4) 26 him egyed iiriilékmintdjat. Az 6sszedntésre egyrészt azért volt
sziikség, mert igy hatékonyabban lehet csapvalaszt kivaltani, mint tobb, kevésbé tomény mintaval,
masrészt pedig azért, mert marciusban €s aprilisban kevesebb mintat gytijtottiink, mint méjusban.

A mintdkat a kordbban ismertetett mddszerek alkalmazasaval 4 oOras légtérbol torténd
illatanyaggytijtést (15. abra) kovetéen EAG médszerrel vizsgaltuk az MTA-ATK NOVI kisérleti
telephelyén. A szallitas Debrecenbdl Budapestre jégakkuval hiitétt hungarocell dobozban tortént.
A 4 ora elteltével az aktiv szenes szlir6rdl az illatanyagok 160 pl hexénnal lettek lemosva, majd
80 ul-re betoményitve keriiltek fagyasztéba 0,15 ml-es inzertekben 2017. jinius 2-an. Az
triilékmintak mellett kontrollként 10 pl hexént is teszteltiink, azaz Osszesen Ot stimulust
vizsgaltunk. Az EAG teszthez a debreceni populaciobdl szdrmazd harom him és négy ndstény

cséapjat hasznaltuk.

15. d@bra Az illatanyagok iiriilék feletti legtérbol torténo gyiijtéséhez hasznalt berendezés
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3.4.5 Statisztikai elemzés

Az elemzések R-ben (verzid: 3.5.2) torténtek. Az Y-olfaktométeres modszer esetén a 32 him egyed
iranyvalasztasanak értékeléséhez binomidlis tesztet végeztiink.

Az EAG vizsgalatok eredményinek értékelésekor a minta tipusanak hatdsat minden esetben
kevert linearis modellekkel (Ime4 csomag, 1.1.21 verzi6, Imer fiiggvény) vizsgaltuk, ahol fiiggd
valtozoként adtuk meg a csdpvalasz (azaz a csapban mért potencialvaltozas) abszolutértékének
logaritmusat. Az egyes minta tipusokra kapott csapvalaszok kontroll illattol valé eltérését Dunnett
probaval vizsgaltuk. Az olykor jelentds mértékben feler6sodo zaj hatasanak mérséklése érdekében
tobb csap esetében egymas utan tobb (1-4 kozotti) befajast is végeztiink ugyanazzal a stimulus
illattal (az elemzéshez hasznalt befujasok szama mintanként 10 és 27 kozott valtozott az Gsszesen
11 csapon). Mivel ezek nem standard koriilmények mellett végzett ismétlések voltak, hanem éppen
a zaj okozta mérési pontatlansagok csokkentése volt veliik a célunk, ezért az azonos mintékra adott
csapvalaszokat atlagoltuk, majd az igy kapott értékeknek vettilk a logaritmusat. A himek és
nostények EAG valaszat kiilon modellekben elemeztiik, mivel a him és a ndstény egyedektdl
szarmazo csapok eltérd érzékenységlinek bizonyultak, amit a kontroll illatanyagra adott valaszbeli
eltérés is mutatott (LRT, %?1=18,917, p<0,001). A késébbiekben bemutatott eredmények
valoszinliségi ardny tesztekkel (LRT) torténd modelldsszehasonlitasokbdl szdrmaznak. A {6
hatasok elemzése eldtt a nem-szignifikans interakcidkat eltavolitottuk a modellekbdl.

A kiilonbo6z6 testrészek extraktumaira kapott csapvalaszok értékelése soran 0sszesen 11 (hat
ndstény ¢és 6t him), két kiilon populaciobol szarmazo csap EAG valaszat mértiik. A futasok koziil
azonban nem volt mindegyik sikeres (elsdsorban a zaj vagy a csap valaszképességének csokkenése
miatt), igy a him mintak koziil a potroh dorzalis része esetén a mintaszam kilencre (hat néstény €s
harom him csdpvalasza), a potroh apikalis része esetén tizre (6t ndstény €s 6t him csdpvalasza), a
ndstény mintak koziil pedig a potroh ventralis része esetén szintén tizre modosult (hat ndstény és
négy him csépvalasza). A modellekben magyarazé valtozoként adtuk meg a minta tipusat (faktor
kilenc szinttel: tiszta hexan, mint kontroll és nemenként négy testrész) és beagyazott random
hatasként vittiik be a mintavételi populéaciot és a csap azonositojat.

Az €16 egyedek feletti 1égtérbdl szarmazo illatanyagokra kapott csapvalaszok (harom ndstény
¢s harom him csédp) EAG eredményeinek értékelése soran magyarazo valtozoként adtuk meg a
minta tipusat (6tszintli faktor: hexan, mint kontroll, és a négyféle 1égtérbdl gyiijtétt minta) és
random hatasként a csap azonositojat.

Az iriilék feletti 1égtérbdl szarmazo6 illatanyagokra kapott csapvalasz (négy néstény és harom
him csap) elemzésekor a magyarazo valtozo szintén a minta tipusa volt (6tszintli faktor: hexan,

mint kontroll illat, és a négyféle iiriilékminta) és a csap azonositoja random faktorként szerepelt.
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4. EREDMENYEK

4.1 A felnottkori ivararany és az egyedszam hatasa az utédgondozo viselkedésre
4.1.1 A jaratban toltott ido és levélgyiijtési gyakorisag alakuldsa

Viarakozasainknak megfelelden a himek ardnyanak novekedésével szignifikdnsan nétt a vizsgalati
egységeken beliili, egyedszammal korrigalt jaratban toltott idd (LRT: yx%=12,111, p<0,001, 16.
abra). Hasonloképpen nott a jaratban toltott id6 a vizsgalati egységeken beliili egyedszam
novekedésével is (x%2=6,866, p=0,032). Az ivararany és az egyedszam kozotti interakcié nem volt

szignifikans (x%2=3,001, p=0,558).

10,25

10,2

10,15

Jaratban téltott idé (log masodperc, atlag £ SE)

4 Egyegszém 12
16. abra Az egyedek szamaval korrigalt jaratban téltott idé alakulasa a kiilonbozé felndttkori
ivararanyu (haromszog: 0,25, rombusz. 0,5, forditott haromszog: 0,75 him ardany) és
egyvedszamui kezelési csoportokban. A kiilonbozé arnyalatok az egyes denzitds csoportba tartozo
ertékeket jelolik. Az abran az ASR*denzitas interakciot tartalmazo LMM modellek prediktalt

értékei lathatok. A nyers adatokat az M3 Melléklet tartalmazza.

Az egyes vizsgalati egységeken belill megfigyelt, és szintén egyedszammal korrigalt
levélgylijtési gyakorisag részben csokkend tendenciat mutatott a himek ardnyanak novekedésével
(x%2=5,591, p=0,061, 17. 4bra), ugyanakkor a denzitds hatdsa ebben az esetben nem volt
szignifikans (y%2=2,432, p=0,296). Az interakci6 az ivararany és az egyedszam kozott nem volt
szignifikans (x%2=5,301, p=0,258).
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17. abra Az egyedek szamaval korrigalt levélgyiijtési gyakorisag alakuldsa a kiilonbozo
felnottkori ivararanyu és egyedszamu kezelési csoportokban (a jelzések magyardzatahoz lasd a

16. dabrat). A nyers adatokat az M4 Melléklet tartalmazza.
4.1.2 Az ivarardny és a denzitds hatdsa az utodok szamdra és mindségeére

A 27 vizsgélati egység felasasa soran egységenként 0-13, Gsszesen 72 utddot (70 €16 és két
elpusztult) szamlaltunk meg. Az utddok teljes hianyat Osszesen kilenc esetben tapasztaltuk,
melyek koziil hét himek felé eltolt ivararanyu kezelési csoportba tartozott (ezek az esetek ennek a
csoportnak a 78%-at tették ki), egy ndstények-felé eltolt (11%), egy pedig kiegyenlitett ivararany
(11%) mellett volt megfigyelhetd. Az egy ndstényre jutd utdodszam esetében az ivararany és a
denzitas kozotti interakcio szignifikdnsnak bizonyult (x%=10,307, p=0,036), ami abbol adodott,
hogy mig az utédszadm alacsony denzitason marginalisan (GLHT kontraszt: -1, -1, 2 a 0,25, 0,50
és 0,75 ivararanyokra, Z=-2,351, p=0,055), és magas denzitdson szignifikansan (Z=-2,885,
p=0,012) alacsonyabb volt himek felé eltolt ivararany mellett , addig kézepes egyedsiiriiség esetén
nem volt szamottevo eltérést (Z=-0,031, p=1,000, 18. abra).

A 72 utod koziil 37 egyed volt ndstény és 35 him. Az utddok nemének eloszlasat sem a denzités
sem pedig az ivararany nem befolyasolta (denzitas: x%2=1,332, p=0,514. ASR: y¥%=2,007,
p=0,367). Hasonl6 mdédon nem volt hatasa a fenti valtozoknak se az utodok testsulyara (denzitas:
v?2=3,611, p=0,164. ASR: y%=0,502, p=0,778), se eldtoruk szélességére (denzitas: y’>=2,067,
p=0,356. ASR: y%=1,158, p=0,560), se pedig a himek agyarhosszara (denzitas: y?.=2,970,
p=0,227. ASR: ¥?=2,833, p=0,243).
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18. abra A néstények szamaval korrigalt utodszam alakuldasa a kiilonbozo felnottkori ivararanyu
és egyedszamu kezelési csoportokban (a jelzések magyardzatdahoz lasd a 17. abrat). A nyers

adatokat az M5 Melléklet tartalmazza.
4.2 A himek betolakodékkal szembeni jarat6rzo viselkedése
4.2.1 A jarat megkozelitése, a betolakodds és a teljes dsszecsapds jellemzése

A foldre helyezést kovetden az Gsszes vizsgalati egyed megkozelitette az idegen lyuk bejaratat,
azonban a nagyméretii betolakodok szignifikansan rovidebb id6 alatt tették ezt meg, mint a
kisméretiiek (kétmintas t-proba a log transzformalt adatokon, t=3,38, df=74, p=0,001).

A 76 viselkedéstesztbdl dsszesen 60 alkalommal (78,9%, 33 nagy és 27 kicsi him esetében)
tortént betolakodas, vagyis ennyiszer ment be a megfigyelt him az idegen jaratba. A betolakodés
eléfordulasa nem tért el szignifikdnsan a méretkategéridk kozott (GLM, LRT, X21:2,907,
p=0,088). Mivel felszin feletti kiizdelem egyszer sem tortént elézetes betolakodasi esemény
nélkiil, igy ezek az eléfordulasi értékek megegyeznek a teljes 6sszecsapas (betolakodas és felszin
feletti kiizdelem egyiittese) eléfordulasaval is.

A betolakodas kezdetéig eltelt idé nem tért el a csoportok kdzdtt (Cox modell, LRT, x>=1,782
p=0,182), viszont a nagyméretli himek jelentdsen tobb id6t toltottek az idegen jaratban, mint a
kicsi egyedek (LM, F174=8,452 p=0,005). A jaratban t6ltott id6 marginalisan szignifikans
novekedést mutatott a szaporodasi iddszak alatt (F1,74=3,612 p=0,061), a méretkategoridk ¢és a
szaporodasi idGszak szakasza kozotti interakcid csak marginalisan volt szignifikans (F1,74=3,655,

p=0,060). Fontos megemliteni, hogy a 76 tesztb6él 12 alkalommal (9 nagy és 3 kisméretii
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betolakodo) a betolakod6 him a jaratban maradt a 15 perces felvétel végén, és ezek a le nem zarult
események esetleg befolyasolhattak a jaratban toltott id6 hosszaval kapcsolatos eredményeinket.
Mivel azonban ez els@sorban azoknal a nagyméretii himeknél fordult elé, melyek eleve t6bb id6t
toltottek a jaratok belsejében, igy ez feltételezhetden nem befolyasolja a konkluzionkat.

A teljes Osszecsapas idétartama esetében a megfigyelési nap és a betolakodd mérete kozott
szignifikans interakciot talaltunk (F173=4,686 p=0,034): a nagyméretli betolakodoknal a teljes
Osszecsapas idotartama ndvekedést mutatott a megfigyelési idészak soran (F136=7,030, p=0,012,
19.a abra), mig a kisméretii himeknél valtozatlan maradt (F1,3s=0,052, p=0,822, 19.b 4bra). Ezek
az eredmények elsésorban a jaratban toltott idonek tudhatok be (19.c és 19.d abra), mivel a felszin
feletti kiizdelem nem tért el a méretkategoridk kozott és nem valtozott a megfigyelési idoszak alatt

sem (lasd 4.2.2 fejezet).
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19. dbra A teljes osszecsapas (a és b) és a betolakodo jaratban téltott idejének (c és d) valtozasa
a vizsgalat kezdetétol eltelt napok szamanak fiiggvényében nagy (a és c) és kis (b és d) méretii

betolakodok esetén

4.2.2 A felszin feletti kiizdelem jellemzése
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Felszin feletti kiizdelem a 76 viselkedéstesztbdl minddssze 17 esetben volt megfigyelhetd (22,4%,
11 nagy ¢és hat kicsi betolakodod esetében), melyek mindegyikét betolakodasi esemény eldzott meg.
A felszin feletti kiizdelmek minden esetben lezarultak a felvétel végéig. A betolakodd egyed
méretkategoridja alapjan nem volt prediktalhatdé sem a kiizdelem, sem pedig az egyes szakaszok

el6fordulasanak valdszintisége (1. tablazat).

1. tablazat A tulaj-betolakodo jatszma felszin feletti szakaszainak eldfordulasa nagy- és
kisméretii betolakodok esetén (binomialis GLM, LRT eredményei, df=1)

Eléfordulas (%)

Nagy Kis
Viéltozo e p
betolakodok betolakodok
(n=38) (n=38)
Felszin-feletti kiizdelem 28,95% (11 eset) 15,79 (6 eset) 1,917 0,166
Pozolas 26,32 (10 eset) 15,79 (6 eset) 1,278 0,258
Megragadas 21,05 (8 eset) 13,16 (5 eset) 0,842 0,359
Atforditas 10,53 (4 eset) 7,90 (3 eset) 0,158 0,691

A felszin feletti kiizdelem, valamint az egyes szakaszok koziil a p6zolas és a megragadas
id6tartama nem tért el a méretkategdriak kozott €s nem valtozott a megfigyelési idészak soran (2.
tablazat). Az atforditasi id6 tekintetében a betolakodd méretkategoridja és a vizsgalat kezdetétol
eltelt napok szdma kozotti interakcid ugyan szignifikdnsnak bizonyult, ez azonban a két valtozo
ellentétes, nem-szignifikdns hatasainak volt koszonhetd (nagy betolakoddok esetén: b=0,011 +
0,006 SE, F136=3,228, p=0,081, kis betolakodok esetén: b=-0,002 + 0,002 SE, F136=1,923,
p=0,174).

A felszin-feletti kiizdelem hossza és a jatszma kimenetele kozott nem volt 6sszefiiggés (t-teszt,
t=0,105, df=15, p=0,917, binomialis GLM: p=0,911), ami akkor sem valtozik jelentdsen, ha a
betolakodo méretkategoriajat is a modellhez adjuk (p=0,483).
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2. tablazat A betolakodo egyed méretének (nagy vagy kicsi) és a vizsgalat kezdetétol eltelt napok

szamanak hatasa a felszin feletti kiizdelem egyes szakaszainak idétartamara (LM eredményei, hiba

df: interakcio 73, f& hatasok 74)

Eltelt napok Méret x Napok
Meéret
Viéltozo szama interakcidja
F(p) F(p) F(p)
Felszin-feletti kiizdelem 0,223 (0,638) 0,644 (0,425) 2,920 (0,092)
Po6zolas 0,042 (0,838) 0,401 (0,524) 2,324 (0,132)
Megragadas 2,164 (0,146) 0,366 (0,547) 3,847 (0,054)
Atforditas 4,353 (0,040)

A felszin feletti kiizdelem szakaszainak kezdetéig eltelt id0 nem kiilonbozott a kis- és

nagyméretll betolakodok kozott (3. tablazat).

3. tablazat A jatszma felszin feletti szakaszainak kezdetéig eltelt ido nagy-, illetve kisméretii

betolakodok esetén. A tablazatban a Cox proportional-hazards modellek prediktalt értékei

(mdsodperc, korldtozott atlag £ SE) és LRT eredményei lathatok (df=1, n=76)

Nagy Kis
Valtoz6 p
betolakodok betolakodok
Pozolas 747+£27,7 805+30,5 1,063 0,303
Megragadas 782+25,1 824+26.9 0,725 0,394
Atforditas 843+19,2 857+19,6 0,156 0,693

Kitorési eseményeket 14 teszt soran figyeltiink meg, ami 10 nagy és 4 kisméretii betolakodot

jelentett. A betolakodok szignifikansan gyakrabban mutattdk ezt a viselkedésformat, mint a

tulajdonos statuszaban 1évd egyedek (betolakodok: 37,3+10,8, tulajdonosok: 18,1+5,1 atlag+SE,
GLMER, LRT y*=76,42, p<0,001, 20. 4bra), fiiggetleniil att6l, hogy melyik méretkategoriaba
estek (kisméretii betolakodok: 53,0+30,5 nagyméretii betolakodok: 30,3+8,9 atlagSE, y?1=1,056,

p=0,304). A him stitusza és a betolakodd mérete kozotti interakcid nem volt szignifikans

(x*1=0,024, p=0,877).
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20. abra A tulajdonosok és a betolakodok altal végzett apro, fenyegeto, de valodi fizikai
kontaktus nélkiili mozdulatok (kitorések) szama nagy- (fekete kor) és kisméretii (fehér kor)

betolakodok esetén
4.2.3 A jatszma kimenetele

Varakozasainknak megfelelden a jatszmak tobbségét a tulajdonosok nyerték, mivel a 76 tesztbol
négy alkalmat leszdmitva mindig a jaratban maradtak a teszt végén (94,74%) és harcot kdvetden
13/17 alkalommal (76,5%) kergették el sikeresen a betolakodokat. A kétszintli kimenetel alapjan
a nagymeéretli betolakodok a kiizdelem soran sikeresebbek voltak a kicsiknél (GLM, LRT,
v*1=8,413, p=0,004), vagyis gyakrabban maradtak a jaratban, vagy zavartak el a tulajdonost a
megfigyelés végére (sikeres nagyméretli himek: 13/38, kisméretli himek: 3/38, 21.a abra). A
kiizdelem négyszintli kimenetelét (felszini gydzelem, felszini vereség, maradas vagy elhagyas) is
szignifikinsan befolyasolta a betolakodd méretkategoridja (MLR, LRT, y%=11,360, p=0,010),
amit a Fisher-féle egzakt proba is megerdsitett (p=0,020). A kisméretii betolakodok gyakrabban
hagytak el a jarat kornyékét felszin feletti kiizdelem nélkiil (nagyméretli betolakodok: 18 eset,
kisméretii betolakodok: 29 eset, MLR 0Osszehasonlitas, p=0,035), ugyanakkor nem taldltunk
kiilonbséget a két méretkategoria kozott sem a felszin feletti kiizdelem nélkiili jaratban maradas
(nagyméretli betolakodok: 9 eset, kisméretii betolakodok: 3 eset, p=0,101), sem a felszin feletti
kiizdelmet kovetd vereség (nagyméretli betolakodok: 7 eset, kisméretli betolakodok: 6 eset,
p=0,771) vagy gyézelem (p=0,079) tekintetében (21.b abra). Erdemes megjegyezni, azonban,
hogy az a négy betolakodd, melynek végiil sikeriilt elzavarnia a tulajdonost, a nagy
méretkategoridba tartozott és a nem szignifikdns eredményt feltehetden csak a gyoztes

betolakodok alacsony szama okozta.
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21. abra A jatszma két (a), illetve négyszintii (b) kimenetele nagy (sotét oszlopok) és kis (vilagos
oszlopok) méretii betolakodok esetén (teljes mintaszam: 76). A jatszma kimenetelét a betolakodo

szemszogebol irtuk le.
4.3 Alternativ szaporodasi stratégiak jelenléte
4.3.1 Him polimorfizmus

Az egyedek eldtor szélességét illetden jelentds intraszexualis variabilitast figyeltiink meg (himek:
12,11£0,92, 4tlag += SD, n=231, ndstények: 11,7040,74, n=279), ami a himek k6z6tt szignifikansan
nagyobbnak bizonyult, mint a ndstények kozott (Levene proba, Fi1508=7,314, p=0,007). A himek
agyarhosszat az el6tor szélességének fliggvényében abrdzolva egy nem-linearis, S-alaka
kapcsolatot latunk (22. abra). A kapcsolatot leird nyolc modell koziil a két toréspontos szegmentalt
modell illeszkedett a legjobban (4. tablazat). A modellosszehasonlitas alapjan a Weibull
novekedési gérbe modell csaknem ugyanolyan jol illeszkedett, mint a két toréspontos szegmentalt
modell (AAIC = 1,034), harmadik helyen pedig a négy-paraméteres logisztikus modell teljesitett
(AAIC = 3,021). A szegmentalt modell altal prediktalt toréspontok (10,76+0,129 és 12,39+0,066
SE) kozel voltak azokhoz az értékekhez, melyeket a késObbiekben a kis (<11,00) és nagy (> 13,00)
méretkategoriak elkiilonitéséhez hasznaltunk. A log transzformalt értékekkel végzett elemzések

eredményei az M6 Mellékletben talalhatok.
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22. abra Az agyarhossz abrdzoldsa az elotor szélességének fiiggvényében 231 him nagyfejii
csajko adatai alapjan. A folytonos vonal a két toréspontos szegmentalt modell, a szaggatott
vonal a Weibull névekedési gorbe modell, a pontozott vonal pedig a négy-paraméteres
logisztikus modell illeszkedését mutatja. A folytonos fiiggdleges egyenesek a szegmentalt modell
altal becstilt toréspontok helyét mutatjak, a pontozott fiiggoleges egyenesek pedig a toréspontok
95%-os konfidencia tartomanyat fogjak kozre. Az abra tetején feltiintetett hisztogram a himek
elotor szélességének eloszlasat, a jobb oldali hisztogram pedig az agyarhossz eloszlasat
abrazolja, mindkét esetben a Kernel stiriiségfiiggveny becslésével (folytonos vonalak). A
vizszintes tengelyen lévo vonalak a néstények elotor szélességenek eloszlasat mutatjak (n=279),

a vonalrajzok pedig egy nagy- és egy kisméretii him fejét és elétorat abrazoljak oldalnézetbdl.
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4, tablazat Az elotorszélesség és az agyarhossz kapcsolatat leiro modellek illeszkedésének

osszehasonlitasa (n=231). A AAIC értékek kiszamitasakor a legjobban illeszkedo modellhez

hasonlitottuk az aktualis modellt.

Modell

AIC

AAIC

Modell paraméterek

Szegmentalt modell két torésponttal

114,795

0,000

tengelymetszet = -3,17
meredekség 1 = 0,40
meredekség 2 = 1,47
meredekség 3 =0,41
toréspont 1 = 10,76
toréspont 2 = 12,39

Weibull novekedési gorbe modell

115,829

1,034

aszimptota = 3,92
drop = 3,36
In rate konstans = -37,51

hatvany érték = 15,21

Négy-paraméteres logisztikus modell

117,816

3,021

als6 aszimptota = 0,66
felso aszimptota = 4,10
scale = 0,52

inflexids pont = 11,57

Szegmentalt modell egy torésponttal

179,748

64,953

tengelymetszet = -10,49
meredekség 1 = 1,12
meredekség 2 = 0,44
toréspont = 12,59

Linedris regresszid

201,915

87,120

tengelymetszet = -9,42
meredekség = 1,03

Harom-paraméteres hatvany modell

203,621

88,826

tengelymetszet = -7,28
a=0,49
b (hatvéany érték) = 1,22

Masodfoku
modell

ortogonalis  polinom

203,819

89,024

tengelymetszet = 3,04
meredekség 1 = 14,35
meredekség 2 = 0,11

Két-paraméteres hatvany modell

252,999

138,204

a=4,93 x10°
b (hatvany érték) = 4,41
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4.3.2 Agyarhossz

A populacios értékekkel dsszhangban a vizsgalati egyedeknél is azt tapasztaltuk, hogy a nagy
méretkategoriaba esé himek hosszabb agyarral rendelkeznek (LM, F150=926,200, p=0,001), mint
a kicsi egyedek (23.a abra). Ez a megallapitas akkor is fennall, ha testméretiikh6z viszonyitva
vizsgaljuk az egyedek agyarhosszat (F=1,50=699,340, p<0,001, 23.b dbra). A szaporodasi idészak
szakasza nem befolyasolta az agyarhosszt (abszolit agyarhossz: F150=0,403, p=0,529, relativ
agyarhossz: Fi50=1,397, p=0,243), és az interakcio egyik elemzésben sem volt szignifikans
(abszolut agyarhossz: F1.49= 0,635, p=0,429. Relativ agyarhossz: F149=0,900, p=0,347).

m

w —_

+ o

% +l

= 4,5 > 0,35 - R

e 404@ g . £ 0304 4 -
£ gg T N 025 -

N —

7)) ) [72] —

8 25 - < 0,20

£ 201 g 0157 5

S 15- S 0,10 - o
& 1,0+ ° © > 0,05 -

3 ©

O . . o) . .

E Eleje \Vége o Eleje Veége
<

23. abra Nagy- (fekete) és kisméretii (fehér) himek abszolut (a) és relativ (b) agyarhossza a

szaporodasi idoszak elején (15 nagy és 15 kicsi egyed) és végén (14 nagy és 9 kicsi egyed)
4.3.3 Hereméret

Az abszolut hereméret esetén (24.a abra) szignifikans interakciot talaltunk az egyedek
méretkategoriaja és a szaporodasi idOszak szakasza kozott (LM, Fi49=5,958, p=0,018). A
nagyméretli himek ugyan a teljes iddszak alatt nagyobb herékkel rendelkeztek, mint a kicsi
egyedek (post-hoc Gsszehasonlitas a szaporodasi idészak elejére: t149=8,457, p<0,001, végére:
t1,49=4,017, p<0,001), viszont mig a hereméret a kis himek esetén nem valtozott jelentdsen a
szaporodasi idOszak soran (t1,49=1,601, p=0,116), addig a nagy himeknél szignifikans csokkenést
mutatott (t1,49=5,509, p<001). A testmérethez viszonyitott, relativ hereméret esetén (24.b abra) az
interakcio nem volt szignifikdns (F1,49=3,459, p=0,069). A nagy méretkategériaba tartozé himek
testméretiikhoz képest is nagyobb herékkel rendelkeztek (F149=16,369, p<0,001), és a relativ
hereméret mindkét méretkategoriaban szignifikans csokkenést mutatott a szaporodasi idoszak alatt

(F1,50=30,201, p<0,001).
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heremérete a szaporodasi idészak elején (15 nagy és 15 kicsi egyed) és végeén (14 nagy és 9 kicsi
egyed).
Megjegyzendd, hogy a szokdsostol eltérd hereszerkezetii, igy az el6z6 elemzésekbdl kizart hét
egyed (lasd 3.3.1. fejezet) bevételével tovabbra is szignifikans az interakcid a méretkategoria €s a
szaporodasi id6szak szakasza kozott (Fi56=5,144 p=0,027), am ebben az esetben a hereméret
csokkenés mindkét méretkategorian beliil szignifikansnak bizonyul (post-hoc Gsszehasonlitas,
nagyméretli egyedek: t156=5,78, p<0,001, kisméretli egyedek: t15=2,56, p=0,013). A relativ
hereméretnél tovabbra sincs jelentds interakcid (F1,56=2,951 p=0,091), és mind a méretkategoria,
mind a szaporodasi idGszak szakasza jelentdsen befolyasolja a relativ hereméretet (minden

p<0,001).
4.3.4 Spermiumhossz

A spermiumhossz tekintetében a méretkategoria és a szaporodasi iddszak szakasza kozott nem volt
szignifikans interakcio (LM, F149=1,708, p<0,197, 25. abra). A spermiumhossz nem tért el
jelentésen a méretkategoriak kozott (F1,49=0,015, p=0,903), és nem befolyasolta a szaporodasi

id6szak szakasza sem (F149=1,256, p=0,268).
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iddszak elején (15 nagy és 15 kicsi egyed) és végén (14 nagy és 9 kicsi egyed).
4.4 A nagyfejii csajké kémiai kommunikacidja
4.4.1 Y-olfaktométer teszt

A 32 tesztbdl az egyedek 17 alkalommal valasztottdk az olfaktométer azon 4gat, mely feldl a
néstény illatanyag érkezett és 15 alkalommal azt, ahonnan csak tiszta levegd aramlott. A
viselkedésteszt alapjan tehat nem sikeriilt bizonyitani a szexferomonok jelenlétét (binomidlis teszt,

p=0,860).

4.4.2 Kiilonbozo testrészek extraktumainak elektroantennogrifids vizsgdlata

A néstények csapvalaszat nem befolyasolta a minta tipusa (kevert linearis modell, LRT, y%s=7,369,
p=0,497, 26.a dbra), a himek csapvalaszat viszont igen (x%s=18,319, p=0,019), itt ugyanis a néstény
potroh ventralis felére kapott valasz szignifikansan nagyobb volt a kontrollhoz (tiszta hexéan)
képest (Dunnett proba, p=0,036). A tobbi mintara kapott csapvalasz a himek esetén sem mutatott
jelentds eltérést a kontrolltol (Dunnett proba, minden p>0,096), habar megjegyzendd, hogy a him
potroh ventralis oldalara kapott csdpvalasz a 26.b abra alapjan csak kis mértékben tért el a ndéstény

potroh ventralis oldalara kapottol.
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26. dbra Nostény (a) és him (b) csapvalaszok néstény, valamint him egyedek kiilonbozo
extraktumaira. A mintakat a potroh dorzalis felének (p. dorz.), a potroh csucsi részének
(p. csuics), a potroh ventralis felének (p. vent.) valamint az eliilsé labszarak illatanyagainak
hexanban torténo kioldasaval kaptuk. Kontroll illatként tiszta hexant alkalmaztunk. Az abran a
modell predikzalt értékek + SE szerepelnek (a mintaszamokat lasd a 3.4.5 fejezetben). A nyers

adatokat az M7 Melléklet tartalmazza.
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4.4.3 Illatanyagok osszegyiijtése és elemzése élo egyedek feletti légtérbol

Az €16 egyedek légterébdl nyert mintak szignifikdnsan befolyasoltak a ndstények csapvalaszat
(x%4=11,999, p=0,017, 27.a 4bra). Ebben az esetben egyediil a két egyiitt tartott him mintajara adott
valasz nem tért el szignifikansan a kontroll illatra adott valasztol (Dunnett proba, p=0,137), az
0sszes tobbi mintara szignifikansan nagyobb valaszt kaptunk (Dunnett préba, minden p<0,015). A
himek csapvalasza ezzel szemben nem mutatott eltérést az illatanyag tipusok kozott (%4=8,747,
p=0,068, 27.b abra). Erdemes megemliteni, hogy a 24 oras légtérleszivas sordn a csovekben
keletkezett irtilék illatanyagai esetleg befolyasolhattdk az eredményeket, habar ennek mennyisége

minimalis volt.

(a)

-0,5

-1,0

-1,5

EAG valasz (¢} csap, log mV + SE)

20 -

? S @3 338 HEX

(b)

-0,5

-1,0 ]

-1,5

EAG valasz (3 csap, log mV + SE)
L
L 4

2.0 -

g 3 4] 33 HEX

21. abra Nostény (a) és him (b) csapvalasz a 24 oras légtérleszivassal nyert nésteny, him, egyiitt
tartott nostény és him, két egyiitt tartott him, valamint a kontrollként hasznalt, tiszta hexan
illatanyagokra. Az abran a modell prediktalt értékek + SE szerepelnek, n=3 nostény és N=3 him

csap. A nyers adatokat az M8 Melléklet tartalmazza.
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4.4.4 Illatanyagok osszegyiijtése és elemzése iiriilék feletti légtérbol

Az iiriilékmintak esetén a néstények csapvalaszara nem volt hatasa a minta tipusanak (%4=4,897,
p=0,298, 28.a dbra). A himek ezzel szemben mindegyik mintara szignifikansan nagyobb valaszt
adtak, mint a kontrollra (x%=35,826, p<0,001, Dunnett proba: minden p<0,001), habar az alacsony

mintaszamok miatt ez az eredmény kevésbé megbizhato (28.b dbra).
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28. dbra Nostény (a) és him (b) csapvalaszok marcius-aprilisi (9 1) illetve mdjusi (32)
gytijtésbdl szarmazoé néstények, valamint marcius-daprilisi (3'1) illetve majusi (32) gyiijtésbdl
szarmazo himek tiriilékmintdinak 24 oras légtér leszivassal dsszegyiijtott illatanyagdra. Kontroll
illatkent tiszta hexant (HEX) alkalmaztunk. Az abran a modell prediktalt értékek £ SE

szerepelnek, n=3 him és n=4 néstény csap. A nyers adatokat az M9 Melléklet tartalmazza.
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4.5 Az eredmények osszefoglalas, (ij tudomanyos eredmények

e Hipotézisemmel dsszhangban Kimutattam, hogy a himekre hato intraszexualis kompeticid
novekedésével (amit okozhat akar a himek felé eltolt felndttkori ivararany, akar a
megnovelt egyedszam) nd az egyedek pardrzéssel Osszefiiggésbe hozhato jaratban toltott
ideje, valamint, hogy a himek aranyanak névekedésével csokkend tendenciat mutat aaz
egyedek utodgondozasba valo befektetésének mértéke.

e A himek aranyanak ndvekedésével az utdodszam részleges csokkenését tapasztaltam, ami
alapjan elképzelhetd, hogy magas intraszexualis kompeticié (és ehhez kapcsoloddan
magas spermakompeticios kockazat) mellett a himek érdeke elsOsorban az apasag
biztositasa, ami akar az utddszam karara is torténhet.

e Az intraszexudlis kompeticidoval kapcsolatban kimutattam, hogy a nagyfejii csajkonal
lejatszodo tulaj-betolakodd jatszmak tobbségét a jaratok eredeti tulajdonosai nyerik, és
hogy csak néhany, kimagasléan j6 kompeticios képességli betolakodd képes gydzelmet
aratni felettiik.

e A jatszmak sordn a kisméretli betolakodok lassabban kozelitették meg az idegen jaratot és
gyakrabban hagytak el annak kornyékét felszin feletti kiizdelem nélkiil, ugyanakkor a
legtobb jatékelméleti modellel ellentmondésban a jatszma hossza és fokozodasanak
mértéke nem fiiggott a betolakodd méretétdl.

e Kimutattam, hogy a nagyfejii csajkonal az agyarhossz nem linearisan koveti az
elétorszélesség valtozasat, ami a himek kozotti polimorfizmus jelenlétére utal.

e A nagyméretli egyedek hosszabb agyarral és nagyobb herékkel rendelkeztek, mint a kicsik,
a spermiumhossz tekintetében viszont nem talaltam eltérést a méretkategoriak kozott. Ez
alapjan nem sikertilt sem bizonyitanom sem cafolnom az alternativ szaporodasi stratégiak
jelenlétét a nagyfejli csajkonal.

e A nagyfejli csajké kémiai kommunikéciojanak feltérképezését célzo eredményeim alapjan
ugy tlinik, hogy a himek érzékenyebbek a potroh ventralis felébdl és az liriilékbdl szdrmazo
illatanyagokra, mint a néstény egyedek. Ugyanakkor az é16 egyedek 1égterébdl szarmazo
illatanyagokra csak a ndstények adtak a kontrollhoz képest nagyobb csapvalaszt, ami (az

alacsony mintaszamok mellett) bizonytalanna teszi az eredményeimet.
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5. KOVETKEZTETESEK ES JAVASLATOK

5.1 A felnéttkori ivararany és az egyedszam hatasa az utodgondozo viselkedésre

Az apasag-biztositas hipotézisével egyetértésben Kimutattuk, hogy a nagyfeji csajkonal a himek
aranyanak novekedésével, valamint az egyedszam emelkedésével az egyedek tobb 1dot téltenek
foldalatti jarataikban. Ezzel parhuzamosan himek felé eltolt ivararany mellett csokkend tendenciat
mutatott az egyedek utdédgondozasba vald befektetésének mértéke, és kisebb volt az utdédszam is,
habar ez utobbi csak alacsony és magas egyedszam esetén volt kimutathato.

Egy populaciéban minél nagyobb a himek aranya és egyedsiirisége, annal nagyobb mértéki
intraszexualis kompeticiora szamithatunk az esetiikben. Ilyenkor nagyobb szamban jelenhetnek
meg rivalis himek, ami fokozhatja a paron kiviili parzasok gyakorisagat és ez altal néhet a
spermakompeticioé kockazata is. A mar parba allt himek egy lehetséges valasza az igy kialakult
helyzetre, hogy apasdguk biztositasa érdekében fokozott pardrzéssel, illetve gyakoribb
parzasokkal igyekeznek megakadalyozni az EPC-bdl szarmaz6 utodok létrejottét (TAKESHITA
¢s HENMI 2010, WADA et al. 1999). Tobb éves terepi megfigyeléseink sordn egyszer sem
észleltlink felszin feletti kopulaciot a nagyfejii csajkonal, és ez lehet az oka annak, hogy a himek
nem mutatnak 6rz0 viselkedést a felszin felett, ellenben a jaratba behatol6 idegen himet rovid idon
beliill kitoljadk a felszinre, ahol ezutdn harcolni kezdenek. A pardrzés szempontjabol tehat a
himeknek a jaratban kell tartozkodniuk fiiggetleniil att6l, hogy milyen gyakran jar ki a ndstény
levelet gytijteni. Ebbdl kovetkezik, hogy minél nagyobb az EPC kockézata, a himek varhatéan
annal tobb id6t fognak a jaratban tolteni. A rivalisok jelenléte a gyakoribb kopulaciokon til
valoésziniileg kevésbé befolyasolja a ndstények jaratban toltott idejét, amit az is mutat, hogy
viszonylag gond nélkiil gytijtik a levelet akkor is, ha a bejaratban éppen himek harcolnak (ROSA
et al. 2018). A vizsgalati egységeken beliili jaratban t6ltott idé6 novekedése a himek aranyanak
novekedésével tehat valoban jol mutathatja a megnovelt parérzésbe €s a gyakoribb kopulacidkba
fektetett 1d6t. Eredményeink fényében az is elképzelhetonek tlinik, hogy a kétsziilds
utédgondozasu fajoknal erds intraszexudlis kompeticio mellett az apasag biztositasa akar még ugy
1s elényds lehet a himeknek, ha ezzel az utddszam csokkenését kockaztatjak. A par 6rzése, illetve
a rivalisokkal valo kiizdelem mellett ugyanis a himek kevesebb id6t és energiat tudnak az
utédgondozasba (példaul levélgylijtésbe és jaratdsasba) fektetni, s6t, amennyiben hosszabb és
gyakoribb parzéasokkal probaljak csokkenteni a spermakompeticid kockéazatat, iigy akar a ndstényt
is visszatarthatjadk a gondozastol, ami konfliktust generalhat a nemek koézott. Mivel a nagyfejii
csajko ismereteink szerint nem kezd (jabb megtermékenyitett pete lerakasaba, amig nem hordott

elég taplalékot a legutobbi utdd szamara, ezért konnyen elképzelhetd, hogy annal kevesebb lesz a

60



10.14751/SZIE.2020.050

lerakott peték szama, minél kevesebb iddt tudnak a sziilok levélhordassal tolteni. Ezt timasztja ala
az az eredményiink is, hogy a kezelésnek nem volt hatasa az utédok méretére, hiszen igy az egy
utddra juté gondoskodds mértéke minden csoportban valtozatlan maradhatott. Ugyanakkor fontos
megjegyezni, hogy érvelésiink megfordithatd, vagyis az is elképzelhetd, hogy a himek felé eltolt
ivararany mellett kialakult alacsony utédszamnak kovetkezménye és nem okozdja az alacsony
levélhordasi rata, hiszen kevesebb utodnak értelemszertien kevesebb gondozasra van sziiksége. Az
utédgondozas elmaradasan kiviil azonban nehéz lenne megmagyarazni, hogy mi okozhatnd az
utodszam ilyen mértékt lecsokkenését (egy lehetséges ok a tulajdonosvaltas, lasd lent). Az
utodszammal kapcsolatos eredményeinket illetden érdemes megemliteni, hogy a proba
megbizhatdsagat csokkentheti az a tény, hogy a nulla utdédszdmok zdme csak néhany
kezeléskombinacidra korlatozodott, a modelldiagnosztikai abrak alapjan azonban a tesztet
megfeleldnek talaltuk.

A vizsgalat egyik 6 gyengesége, hogy a videokon a felvétel mindsége miatt az egyedi jelolések
ellenére sem tudtuk biztosan megkiilonboztetni a himeket és a ndstényeket, igy nincs informécionk
a nemek aktivitdisinak megoszlasarol. Elképzelhetdé példaul, hogy a ndstények valamennyire
képesek kompenzilni a himek gondozdsdnak hidnyat, illetve a kopuldciokbol szarmazéd
idoveszteséget, ¢és tobbet fektetnek a levélgytijtésbe himek felé eltolt ivararany mellett, mint
példaul kiegyenlitett ASR esetén. Azonban még ha kompenzélnak is a ndstények, tigy tiinik, hogy
ez csak csokkentheti, de nem sziintetheti meg az ASR hatasat az utddgondozas mértékére, mivel
igy is a levélhordasi rata csokkenését tapasztaltuk him talsuly mellett. Eredményeink tehat
leginkabb konzervativ becslésnek tekinthetdk, és legfeljebb alulbecsiilni tudjdk az ASR valodi
hatasat.

A felvételeken a nemek mellett az egyes egyedeket is nehéz volt elkiiloniteni, igy azt sem
tudjuk biztosan, hogy a jaratok nem cseréltek-e gazdat a megfigyelési id6 alatt. Az esetleges
tulajdonosvaltas nagyban befolyasolhatja a jaratban adott pillanatban megfigyelt egyedek
viselkedését, hiszen kevésbé valoszinili, hogy egy ujonnan érkezett him részt fog venni az el6z6
himtdl szarmazo6 utddok gondozéasaban. Habar a legtobb tulaj-betolakodd modell szerint kicsi az
esélye a tulajdonosvaltasnak (MAYNARD SMITH 1982), idénként mégis el6fordulhatnak sikeres
betolakodasi kisérletek (ROSA et al. 2018). Réadasul, mivel a parral nem rendelkezé himek
szaporodasi esélye az elkerités kovetkeztében drasztikusan lecsokkenhet, ezért a GRAFEN (1987)
altal ,,desperado hatas”-nak nevezett jelenség is feler6sodhet, vagyis mivel a par nélkiil maradt
himeknek mar nincs mit vesziteniiik, igy még akkor is megérheti harcba szallniuk és kitartéan
kiizdeniiik, ha a gy6zelem esélye egyébként elenyészd lenne. Mivel a himek felé eltolt ivararany

mellett talaljuk a legtobb kedvezdtlen helyzetbe keriilt himet, igy nem lenne meglepd, ha éppen
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ezekben a csoportokban nétt volna meg a tulajdonosvaltasok szama, ami egy ujabb alternativ
magyarazatot adhat az utdédgondozasban megfigyelt csokkenésre.

Egy harmadik probléma adddhat abbol, hogy a jaratban maradast az apasag biztositasaval
hoztuk Osszefliggésbe, hiszen az utédgondozas bizonyos szakaszai (példaul a bolcsékamrak
kialakitasa és a labdacsgyuras) szintén a jaratban zajlanak. Mégsem tartjuk valdszintinek, hogy a
himek felé eltolt ivarardny mellett megndvekedett jaratban maradasi id6 azt jelentené, hogy az
egyedek az addiginal tobbet fektettek volna a foldalatti utdédgondozasba, mikozben a himeknek
még a betolakodokkal is harcolniuk kellett és apasagi bizonyossaguk is feltehetéen alacsonyabb
volt, raadasul ebben az esetben nem varnank az utédszamban tapasztalt csokkenést sem. Az sem
zarhatd ki azonban, hogy a parok legaldbbis valtozatlanul igyekeztek ellatni utédgondozasi
feladataikat ¢és, hogy a megndvelt jaratban toltott idét a jaratba behatold betolakodok
kényszeritették ki. Ugyanakkor megfigyeléseink alapjan a betolakodok jellemzden csak igen rovid
1d6t toltenek a jaratokban, ha a tulajdonos bent tartézkodik, €s a nyilt harc is inkébb a felszinen
zajlik, tehat nem feltétleniil varnank, hogy onmagaban ez okozta volna a jaratban toltott ido

emelkedését.

5.2 A himek betolakoddokkal szembeni jaratorzo viselkedése

A tulaj-betolakodo tesztek kapcsan négy hipotézist teszteltiink: (1) az Gsszecsapasok tobbségét a
tulajdonosok nyerik, (2) a kisméretii betolakoddk alacsony gy6zelmi esélyiilk miatt kevésbé
kezdeményeznek 0Osszecsapdst, mint a nagyméretiiek, (3) A betolakodok mérete pozitiv
Osszefliggésben 4ll a kiizdelem hosszéaval és fokozddasanak mértékével, illetve (4) a szaporodasi
1ddszak soran a jatszmak hossza valtozik a konnyen megszerezhetd jaratok szamanak csékkenése

miatt. Az aladbbiakban az ezen a hipotézisekre kapott eredményeket veszem sorra.

5.2.1 Tulajdonosok és betolakodok kozti kiilonbségek

Eredményeink mas vizsgalatokkal 6sszhangban (TURNER 1994, JENNIONS ¢és BACKWELL
1996, BRIDGE et al. 2000) jol alatamasztjak azt a hipotézist, miszerint a tulaj-betolakod6 jatszmak
tobbségét a tulajdonos nyeri €és a betolakodok koziil csak a kimagasldan jo6 mindségli egyedek
tudnak gybzelmet aratni (ENGLUND és OLSSON 1990, HOEM et al. 2007, JUNIOR és
PEIXOTO 2013, de lasd WICKMAN ¢és WIKLUND 1983, JAROENSUTASINEE ¢és
TANTICHODOK 2002). A nagyfejlii csajkon végzett vizsgalatunk ezen feliil lehetdséget ad a
»tulajdonos mindig gy6z” jelenség tobb, a 2.1.2.1-es fejezetben részletesen targyalt
magyarazatanak értékelésére is. A korrelacio nélkiili aszimmetria hipotézis (MAYNAR SMITH
¢s PARKER 1976) szerint a felek kizarolag az aszimmetria jeleit (jelen esetben a tulajdonosi

viszonyt) haszndljak a jatszma eldontéséhez, igy a verseny gyorsan €s agresszio nélkiil zarul, a
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crer

vizsgélatban sikeriilt aldtdmasztani ezt a magyardzatot (DAVIES 1978, de lasd KEMP ¢és
WIKLUND 2004), ¢s mivel tapasztaltunk agressziv viselkedést a nagyfeji csajkonal, és
vizsgalatunk soran néhany jatszma alkalmaval tulajdonosvaltas is tortént, igy kijelenthetjiik, hogy
ez a hipotézis esetiinkben nem allja meg a helyét. A masodik lehetséges magyarazat a felsébbrendii
kompetitor hipotézise, ami értelmében a tulajdonosok eleve azért lehetnek a forras birtokaban,
mert a forras megszerzése elott is atlag feletti képességekkel rendelkeztek, igy varhato, hogy nehéz
Oket elmozditani tulajdonosi statuszukbol. Személyes terepi megfigyeléseink azonban azt
mutatjak, hogy természetes koriilmények kozott kis- és nagyméretii himek kozil is keriilhetnek ki
tulajdonosok. A harmadik a forras-fiiggd aszimmetria hipotézise volt, ami szintén a tulajdonosok
atlag feletti erénlétével magyardzza azok magas gy6zelmi esélyét, ezt viszont arra vezeti vissza,
hogy a tulajdonosoknak tobb forrds (elsésorban taplalék) all a rendelkezésére és ezaltal tobb
energiahoz jutva jobb forrdsmegtartd képességre tehetnek szert. A nagyfejii csajkonél ez a feltevés
nem tlinik tal valosziniinek, mivel boven akad taplalékforras (levél) a jaratokon kiviil is, habar
elképzelhetd, hogy a jarat nyujtotta biztonsag és megfeleld kornyezeti feltételek kis mértékben
novelhetik az egyedek erdnlétét. A negyedik hipotézis szerint a versengd felek eltérd
motivaciojaban keresendd a gydzelmi esélyben tapasztalt kiilonbség (CHAPIN ¢és HILL-LINDAY
2016). Ez elképzelhetd, hiszen a vereség a tulajdonos szamdara nem csak a jarat elvesztését
jelentheti, hanem reprodukcios sikere is csokkenhet, amennyiben a betolakod6 jelenlétével
csokkenti ott 1évé utddainak talélési esélyét (példaul az utdodok elpusztitisa vagy a sziikséges
utddgondozas elmaradasa miatt), vagy ha a jarattal egyiitt elnyert ndsténnyel parosodva a
spermakompeticio kovetkeztében csokkenti jovobeli utdodainak szamat. Megfigyeléseink alapjan
a ndstények viselkedését latszolag nem befolyasolja, hogy milyen him tartozkodik a jaratban, sot,
gyakran zavartalanul hordjdk be a leveleket mikdzben a himek a jarat elétt harcolnak, igy
feltehetéen parosodni is hajlandéak az 0j himmel. Az 6tddik hipotézis azzal magyardzza a
jelenséget, hogy a tulajdonos jobban tisztaban van a forras valodi értékével, mig a betolakodo csak
becsiilni tudja azt (ENQUIST és LEIMAR 1987, ARNOTT és ELWOOD 2008), ami
kovetkeztében egy elnyult 6sszecsapds soran a betolakodok varhatdan kevésbé lesznek kitartoak,
a tulajdonosok pedig jobban védik birtokukat, ha az j6 mindségii. A nagyfejii csajkonal a jaratok
mindsége mélységiikkel (tobb védelmet biztosit az utddoknak a ragadozokkal és az iddjarasi
viszontagsdgokkal szemben, ami kiilondsen fontos lehet az attelelés szempontjabol), illetve a
ndstény jelenlétével hozhato 6sszefiiggésbe. Ennek tiikkrében a jatszma betolakoddasi fazisa lehet a
legjelentdsebb, ami sordn a betolakodok fizikai vagy olfaktorikus ton jobban felmérhetik a jarat
mindségét €s ezaltal biztosabb dontést hozhatnak a jatszma folytatasat illetéen. A tulajdonosok

ennek megfeleléen minél inkabb minimalizélni igyekezhetnek a betolakoddk jaratban toltott
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idejét, ami magyarazatot adhat arra, hogy miért toltik a himek idejiik jelentds részét orkddéssel a
lyuk bejarataban (ROSA et al. 2017). Jol illik ebbe a magyardzatba az az eredményiink is, hogy a
nagyméretli betolakodok, melyek valdsziniileg jobban ellen tudnak allni annak, hogy a tulajdonos
aktivan kitolja 6ket a jaratbol, tobb 1dot tudtak tolteni az idegen jaratban, mint a kisméretiiek.

A gyo6zelmi esélyek mellett a tulajdonosok és a betolakodok jatszma alatti agresszivitasat is
megfigyeltiik a kitorési események gyakorisagan keresztiil. Ha feltételezziik, hogy a tulajdonosok
nagyobb motivacidval rendelkeznek a jaratok és a ndstény megtartasaért folyd harcban, akkor arra
szamithatunk, hogy tobb agressziv kitorést fognak mutatni a kiizdelem soran. A tulajdonos
agresszivitasanak mértéke kiilonosen nagy lehet akkor, ha a fenyegetettség jelentds, vagyis ha a
betolakodd példaul nagyméreti. Hasonld eredményeket kaptak oOrvos 1égykapoknal
(GARAMSZEGTI et al. 2006). Eredményeink azonban ennek a feltevésnek ellentmondva azt
mutatjak, hogy a nagyfejlii csajkonal nem a tulajdonosok, hanem a betolakodok viselkednek
agresszivebben a jatszmak alatt. Elképzelhetd, hogy a kitdrések az ellenfél felmérésére szolgalnak,
igy segitve elsdsorban a betolakodo, mint kezdeményez6 fél versenyben maradési dontéshozatalat.
Az is lehetséges, hogy a betolakodok célja a kitorésekkel az, hogy arrébb ugrasszak a tulajdonost
a jarat szajatol, igy be tudjanak jutni és informacidt tudjanak gyiijteni a jarat mindségérdl. Ez a
fajta beosonds azért is jelenthet elényt, mert a tulajdonos taldn nehezebben tudja kizavarni a sziik
jéaratbol a betolakodot, ha az elétte ment be. Ugyanakkor nem lattunk olyan esetet, hogy a
betolakodo a tulajdonos mellett elhaladva ment volna be a jaratba. Egy harmadik magyarazat lehet,
hogy az alacsonyabb gybzelmi esélyli betolakodok a kitdréseket alacsony koltségik révén
bloffolésre hasznaljak és altaluk a valodinal elszantabbnak igyekeznek tiinni, mig a tulajdonosok

nem szorulnak réa az eréfitogtatasra.
5.2.2 Kis- és nagyméretii betolakodok gydzelmi esélyei és kezdeményezGkészsége

Tobb vizsgalatban kimutattak, hogy a tulaj-betolakodd tipust jatszmak alkalmaval olykor a
betolakodok is gydzelmet tudnak aratni, de ez jellemzden csak akkor fordul eld, ha a betolakodd
kimagasloan jo forrdsmegtartd képességgel rendelkezik (TURNER 1994, JENNIONS és
BACKWELL 1996, BRIDGE et al. 2000). Vizsgalatunkban a gy6zelmek Kkicsi aranya
(4/76 bsszecsapas) miatt nem tudtunk szignifikans kiilonbséget kimutatni a felszini gy6zelem és a
felszini vereség tekintetében a kis- és nagyméretli betolakodok kozott, habar mind a négy gydztes
betolakod6 a nagy méretkategoriaba tartozott. Amennyiben azonban a felszini gy6zelem mellett a
felszin feletti kiizdelem nélkiili jaratban maradast is sikeres végkimenetelnek tekintjiik, akkor mar
statisztikailag is kimutathatova valik a nagyméretii betolakodok kicsikkel szembeni folénye.

A kisméretii betolakoddok hosszabb id¢ elteltével kozelitették meg az idegen jaratot é€s nagyobb
valoszinliséggel hagytak el a helyszint felszin feletti kiizdelem nélkiil, ami érthetd, hiszen
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esetiikben kicsi a gydzelem esélye. A tulaj-betolakodo jatszmak egyik 1ényeges jellemzdje, hogy
a tulajdonossal szemben a betolakodoknak lehetdsége van megvalogatniuk az ellenfeliiket
(GRAFEN 1987), igy amennyiben kellden stirlin és nagy szamban helyezkednek el a mas himek
altal birtokolt forrasok, ugy a betolakoddknak csak az olyan Osszecsapasokba éri meg energiat
fektetniiik, melyekbdl kelléen nagy valoszinliséggel keriilnek ki gyoOztesként. A vizsgalt
populacidban siirlin €s nagy szdmban fordultak eld jaratok, ennek megfelel6en elképzelhetd, hogy
a kis himek azért voltak kevésbé hajlandoak megkozeliteni az idegen jaratokat, mert
valogatdsabbak, mint a nagy egyedek. Ezt az elképzelést tdmasztana ala, ha természetben
eléforduld Gsszecsapasokat megfigyelve azt tapasztalnank, hogy a betolakodok (féleg ha kicsik)
tulnyomo részt veliikk azonos méretii, vagy naluk kisebb tulajdonosokkal allnak ki. Pontosan ezt
taldlta SIGURJONSDOTTIR ¢és PARKER (1981) néstényekért harcold kozonséges
tragyalegyeknél (Scathophaga stercoraria), habar a betolakodok nagyobb mérete ellenére is csak
az esetek kis részében tapasztaltak tulajdonosvaltast. Egy masik magyarazat lehet az, hogy sok
mas Scarabaeoidae fajhoz hasonléan (HONGO 2003, OKADA és MIYATAKE 2007, KNELL ¢és
SIMMONS 2010) a kisméretli himek valamilyen alternativ, példaul besurran6é szaporodasi
stratégiat folytatnak és a jaratok elfoglalasa helyett opportunista modon igyekeznek belopakodni
a nostényhez olyankor, amikor a tulajdonos him éppen nem tartézkodik a kozelben.
Vizsgalatunkban a tulajdonos minden esetben a jaratban volt, ami ebben a helyzetben

hozzajarulhatott a kisméretli himek viselkedéséhez.
5.2.3 KiilonbségekK a kiizdelem hosszaban és fokozoddsdanak mértékében

A nyilt kiizdelem tekintetében egyes integeté rakoknal (Uca pennipes, JENNIONS és
BACKWELL 1996), pokoknal (Metellina mengei, BRIDGE et al. 2000) és az eurdpai 6znél
(Capreolus capreolus, HOEM et al. 2007) is kimutattak, hogy minél jobb kompeticios
képességekkel rendelkezik a betolakodd, anndl hosszabb ideig tart és anndl koltségesebb
1épésekbdl all az Gsszecsapas. Ez feltehetden arra vezethetd vissza, hogy a tulajdonos hatranyban
i1s nehezebben adja meg magat, mint a betolakod6. Eredményeink nem tdmasztjdk ald ezt a
hipotézist, a betolakoddé mérete ugyanis nem mutatott osszefiiggést a felszin feletti kiizdelem
id6tartamaval és a harc fokozodéasanak mértékével (amit az agonisztikus interakcidk egyes
szakaszainak el6fordulasaval és latenciajaval mértiink), illetve nem talaltunk kapcsolatot a jatszma
hossza és kimenetele kozott sem. A nagyméretii betolakodok ugyan jelentdsen tobb id6t toltottek
a jaratokban, mint a kicsik, de nem tudhatjuk biztosan, hogy a jatszma f6ldalatti szakasza tényleges
kiizdelemnek tekintheté-e. A szintén Geotrupidae csaladba tartozo Typhaeus typhaeus fajnal
megfigyeltek ugyan valodi harcot a foldalatti jaratokban (PALMER 1978, FREMLIN és
NAHABOO 2010), a nagyfejli csajko esetében azonban nincs informécionk a jaratokban zajlo
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eseményekrél, igy csak a felszin feletti, nyilt kiizdelem alapjan tudjuk biztosabban becsiilni a

jatszma id6tartamat.

5.2.4 Valtozasok a szaporodasi idészak sordan

A szezonalis hatassal kapcsolatban eredményeink csak részben tamasztjak ala azt az elképzelést,
miszerint az id6 eldrehaladtaval a sok lejatszott jatszma kovetkeztében a jaratok egyre nagyobb
részét fogjadk gydztes, tehat kimagasloan j6 mindségli himek birtokolni. Ebben az esetben a
kisméretli betolakodoknal az RHP kiilonbségek ndvekedése miatt a jatszma hosszanak
csokkenésére, a nagyméretiicknél pedig az RHP kiilonbségek csokkenése miatt a jatszma
id6tartamanak esetleges novekedésére szamitottunk. A nagyméretii betolakodok marginalisan
novekvo jaratban maradasi ideje latszolag alatamasztja ezt a predikcionkat, viszont a kisméretii
egyedeknél kevésbé tapasztaltunk valtozast, aminek magyardzata az lehet, hogy a kisméretii
egyedeknek kezdettdl fogva minimalis volt a tulajdonosokkal szembeni esélyiik, igy az esélyek

tovabbi romlasa esetiikben nem volt kimutathat6 hatassal az 6sszecsapasok hosszara.
5.3 Alternativ szaporodasi stratégiak jelenléte

Eredményeink alapjan tigy tlinik, hogy a nagyfeji csajkonal az agyarhossz nem linearisan koveti
az el6torszélesség valtozasat, ami a himek kozotti polimorfizmus jelenlétére utal. Predikcidinkkal
egyetértésben a kisméretli himek testméretiikh6z képest kevesebb energidt invesztaltak az altalunk
mért prekopuldcids jellegiikbe, és mig a nagyméreti himek hereméretében csokkenést
tapasztaltunk a szaporodési 1ddszak soran, addig a kisméretliecknél ez nem volt megfigyelhetd.
Ugyanakkor a vartnak ellentmondva a nagyméretli himek még testméretiikre kontrollalva is
szignifikansan nagyobb herékkel rendelkeztek a teljes szaporodasi id6szak alatt, a spermiumhossz
pedig nem mutatott eltérést a méretkategoridk kozott.

A nagyfejli csajkonal tapasztalt him polimorfizmushoz hasonld jelenség tobb, alternativ
szaporodasi stratégiakat mutaté fajnal is megfigyelhet6 (MOCZEK és EMLEN 2000, SIMMONS
et al. 2007, BUZATTO et al. 2014). A két-téréspontos szegmentalt modell altal prediktalt harom
csoport koziil a nagy méretkategoriaba tartozd egyedek alkottdk a minta legnagyobb részét
(46,8%), mig a kisméretiiek minddssze 9,6%-ot tettek ki. A k6zéps0, intermedier, csoport a lemért
egyedek 43,7%-at tartalmazta. PARKER (1990) jatékelméleti modellje szerint az eltérd
szaporodasi stratégiat jatszo kis- és nagyméretli himek kozotti kiilonbségek véarhatéoan annal
kisebbek, minél nagyobb a kisméreti (minor, igy példaul besurrand) egyedek aranya a
populacidban. Ezt tamasztjak ala SIMMONS et al. (1999) eredményei is, miszerint az Ontophagus
binobis bogarfajnal, ahol a minor himek aranya 30% koriil mozog, a kisméretii egyedek nagyobb

herékkel ¢és hosszabb spermiumokkal rendelkeztek, mint a nagy himek. Ezzel ellenben az
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Ontophagus taurus fajnal, ahol ez az arany tobb, mint 60%, nem tapasztaltak kiilonbséget a
méretkategoriak gametikus jellegeiben. Ennek ellenére, habar eredményeink alapjan a nagyfeji
csajko esetében a kisméretli himek aranya még az Ontophagus binobis fajénal is joval kisebb,
mégsem tapasztaltunk nagyobb posztkpulacios befektetést a kisméretli himek esetében.

A nagyméretii himeknél megfigyelt, testmérethez képest is nagyobb here nem egy szokatlan
eredmény, mivel tobb fajnal is kimutattak mar pozitiv kapcsolatot a szaporodasi jellegek és a
testméret kozott (EVANS és GARCIA-GONZALEZ 2016). A nagyméretii himeknek ezen feliil
valoszinlileg gyakrabban nyilik lehetdségiik parzani (feltehetéen szocialis partneriikkel), igy
szamukra elonyt jelenthet a nagyobb heremérettel tarsuld gyorsabb spermatermelési rata (VAHED
¢s PARKER 2012). Hasonl6 eredményeket kaptak a naphalnal (NEFF et al. 2003) ¢és a kozonséges
tragyalégynél is (BLANCKENHORN et al. 2004). A szaporodasi id6szak alatt mindkét csoportban
megfigyelt csokkenése a herék relativ méretének egyrészt a spermakiiiriiléssel magyardzhato,
masrészt pedig a kdzelgd inaktiv iddszakra valo felkésziiléssel. Ugyanakkor az sem kizart, hogy a
jellegben tapasztalt csokkenés az aktiv himek koreloszlasanak valtozasat mutatja a szaporodasi
idészak soran, egyes lepkefajoknal ugyanis kimutattdk a hereméret csokkenését a kor
elérehaladtaval (HIROYOSHI és REDDY, 2018). Az idGsebb (tobb éves) csajkok rosszabb
jovobeli kilatasaik révén a telelésre vald felkésziilés helyett lehetséges, hogy hosszabb ideig
maradnak reproduktivan aktivak. Ennek koszonheten elképzelhetd, hogy a szaporodasi idészak
végén befogott bogarak kozott tobb 1dds, és igy kisebb ivarmiriggyel rendelkez6 egyed lehetett,
mint a szezon elején begylijtottek kozott, ami egy alternativ magyardzatot adhat az
eredményeinkre. Erdemes emlitést tenni arrél is, hogy a kis méretkategoriaba tartozo himeknél
valamivel kisebb csokkenés volt tapasztalhato az abszolut hereméretben, habar még igy is kisebb
herékkel rendelkeztek a szaporodasi iddszak végén, mint a nagyméretii egyedek. Ennek lehetséges
magyarazata, hogy mig a nagy himek heréi a sok parzas miatt valamelyest kimertiltek a szezon
végére, a kisméretli himek nem vagy alig jutottak parzashoz. Fontos azonban megjegyezniink,
hogy tobb (hat az egyhez) kisméretii egyedet zartunk ki az elemzésbdl a szaporodasi idészak végeén
a herék rendellenes szerkezete miatt, mint nagyméretiit, s ezeket az egyedeket bevonva mar
kisebb mértékii az eltérés a hereméret csokkenésében.

Mig az agyarhossz és a hereméret gy tlinik, hogy pozitivan korreldl az egyedek eldtor
szélességével, addig a spermiumhossz nem mutatott eltérést a két méretkategoria kozott. Ez
alapjan lehetséges, hogy a spermiumhossznak kevés szerepe van a kompeticio soran, ugyanakkor
a testmérettdl fliggetleniil jelen 1évo, egyedek kozott alacsony variabilitast mutatd spermiumhossz
akar er6s posztkopulacios stabilizald szelekcids hatas kovetkeztében kialakult kanalizaciora is

utalhat (FITZPATRICK és BAER, 2011). Ez alapjan az is elképzelhetd, hogy a nagyfejii csajkonal
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valoban jelen van intenziv, mindkét méretkategoriara haté spermakompeticio, mely soran a
spermiumhossz fontosabb meghatarozoja lehet a kompeticids képességeknek, mint a hereméret.
Habér a nagyméretii himek nagyobb herékkel és hosszabb agyarral rendelkeztek a teljes
szaporodasi idGszak alatt, mint a kisméretti egyedek, mégsem mondhatjuk biztosan, hogy nagyobb
szaporodasi sikerre szamithatnak, ezt ugyanis sok mas, altalunk nem mért valtozd is
befolyasolhatja. Ilyen példaul a spermiumok vitalitisa (HUNTER ¢és BIRKHEAD 2002), a
jarulékos nemi mirigyek mérete és Osszetétele (CRUDGINGTON et al. 2009, SIMMONS és
FITZPATRICK 2012) valamint az egyedek viselkedése (TABORSKY et al. 2008). Habar tobb
vizsgalatban 1is elégségesnek bizonyult a szaporodasi stratégidk elkiilonitése pusztan
spermiumhosszbeli kiillonbségek alapjan (példaul SIMMONS, 1999), mégis hidnyossagnak
érezziik, hogy a fényképeken nem tudtuk elkiiloniteni a spermiumok egyes szakaszait (feji, nyaki
¢s farki rész), mivel mar tobb taxonnal is kimutattak, hogy ezek egymashoz viszonyitott aranya is
befolyasolhatja a himivarsejtek kompeticios képességét (SIMPSON et al. 2013). A jarulékos nemi
mirigyek mérése is hasznos informaciokkal szolgalhatott volna, ezek azonban rendkiviil
sériilékenyek és morfologidjukbol adoddan fényképek alapjan nagyon nehéz méretiik pontos
meghatarozasa, igy elemzésiikre végiil nem keriilt sor. Az is sajndlatos, hogy mivel a kopuldciok
a fold alatt zajlanak, nincs informécionk a parzasok hosszarol és gyakorisagardl €s jelenleg azt
sem tudjuk, hogy a ndstények mennyi ideig képesek tarolni a himivarsejteket. Ugyanakkor a
vizsgélat ezen hidnyossagai ellenére az sem kizart, hogy a méretkategoridk valoban eltérnek a
szaporodasi siker tekintetében. EQy ilyen helyzet csak akkor tud hosszl tavon fennmaradni, ha a
kisméreti egyedek altal jatszott stratégia fejlodésbeli korlatoknak kdszonhetden alakul ki (példaul
kevés a rendelkezésre allo taplalék larvakorban) és nem genetikai alapokon nyugszik. Ez igen
valoszinlinek tlinik tekintve, hogy a fold alatt fejlodo larvak csak a sziileik altal el6készitett
taplalék-labdacsokbol tudnak taplalkozni, rdaddsul azt is megmagyardzza, hogy miért figyelhetd
meg igen nagy méretkiilonbség a ndstények kozott is, még ha ez az eltérés kisebb is, mint a himek

kozotti.
5.4 A nagyfeji csajké kémiai kommunikacidja

Az Y-olfaktométeres viselkedésteszt soran nem sikeriilt bizonyitanunk csaldgaté hatast
feromonok jelenlétét. A negativ eredmény mindazonaltal nem feltétleniil jelenti a feromonok
hianyat, ugyanis okozodja lehet példaul a feromontermelés szempontjabol nem megfelelé napszak
vagy a szlkséges szocialis kulcsingerek hidnya is. Az sem kizart, hogy varakozéasunkkal
ellentétben nem a ndstények termelik a feromonokat, hanem a himek.

A kiilonbozd testrészek extraktumai esetén a himek szignifikdnsan magasabb valaszt adtak a
ndstények potrohanak ventralis oldalabol készitett mintdkra, ami alapjan elképzelhetonek tiinik,
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hogy a ndstények ezen testrésze feromonmirigyeket tartalmaz. Mivel a ndstényeknél nem volt
kimutathaté hasonl6 hatas, igy az sem kizart, hogy ez az eredmény ndstények altal termelt
szexferomonok jelenlétére utal. Fontos azonban megjegyezni, hogy habar a himek potrohénak
ventralis oldalara nem kaptunk szignifikdnsan magasabb csapvalaszt, mint a kontrollra, a valasz
ebben az esetben is kdzel olyan magas volt, mint a ndstény mintak esetén. A ndstények altal termelt
szexferomonok jelenlétének ellentmondanak tovabba az €16 egyedek illatanyagaira kapott
csapvalaszok Is, itt ugyanis éppen a ndstények produkaltak a kontrollhoz képest nagyobb valaszt
harom mintéra is (egyediil tartott ndstény, egyediil tartott him, valamint egyiitt tartott ndstény €s
him), mig a himek esetén egyik esetben sem volt eltérés. A feromonok tényleges jelenlétét tehat
csak nagyobb mintaszdmokkal és pontosabb mérési modszerekkel lehetne kideriteni.

Az iiriilékbdl gyiijtott illatanyagra csak a himeknél talaltunk jelentds valaszt. A bélsarral {iriilé
illatanyagoknak tobbféle funkcidja is elképzelhetd, igy példaul tartalmazhatnak szexferomonokat,
de szerepiik lehet a jarat felismerésében, a teriilet kijelolésében, illetve informéciot
szolgaltathatnak a jaratok tulajdonosairdl vagy kozvetett modon akar a teriilet mindségérol is.
Mivel azonban a himeknél tapasztalt valasz mind a ndstényekt6l mind pedig a himekt6l szarmazo
mintak esetén szignifikans volt, igy feltételezziik, hogy ezek az illatanyagok elsdsorban a jaratrol
adhatnak informacidt és nem szexferomonokkal hozhatok Osszefiiggésbe. Ez lehet tehat a
magyarazata annak, hogy miért taldlunk gyakran friiléket a csajké jarataiban, illetve azok
eldterében.

A vizsgalatnak kétségteleniil tobb hidnyossdga is volt. Kdnnyen elképzelhetd példaul, hogy
egyes mintdk koncentracidja tal alacsony volt ahhoz, hogy elérjiikk a megfeleld csépvalasz
kivaltdsdhoz sziikséges ingerkiiszobot. A csdpvalaszokat is meglehetésen kevés egyedre
allapitottuk meg, ami tovabb noveli az eredmények bizonytalansdgat. A mintaszamokat azonban
sajnos nem allt médunkban tovabb ndvelni, mivel védett fajrol van szo, a vizsgalatok pedig az
allatok pusztulasaval jartak. Az alacsony mintaszamokbol adod6 problémak mellett nem zarhatd
ki az EAG berendezés nem megfeleld bedllitdsa, illetve a csap tokéletlen elektroddal valo
érintkezése sem, tekintve, hogy a hasznalt laboratériumban ezt a modszert elsésorban kisebb testii
rovarok mérésére szoktdk haszndlni és kevés informécio allt rendelkezésiinkre a csajkdéhoz
hasonlo, bunkds csap prepardldsarol és izolaciot kovetd élettartamdrdl. Probléma lehetett tovabba
az Uriilékmintakra adott valasz vizsgalatakor, hogy sajnos nem sikeriilt a csdp tulajdonosatol is
uriileket gytijteni, pedig elképzelhetd, hogy erre kaptuk volna a legnagyobb valaszt, amennyiben
ezeknek az illatanyagoknak a sajat jarat felismerésében van szerepe. A ndstényektdl szarmazo
mintdk alacsony szdma a marciusi és aprilisi gylijtések soran, valamint a gylijtés és a fagyasztas

kozott eltelt tobb oras idétartam is csokkenthette ennek a vizsgalatnak a sikerét és az sem kizart,
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hogy a majusi mintdk mar nagyon késon lettek begytijtve, amikor a szaporodasi idészak mar

csaknem lezarult, igy a feromonok kibocsatasa is alabbhagyhatott.

5.5 Javaslatok
e A nagyfeji csajkd szaporodasi rendszerével kapcsolatos jovoObeli kutatdsok soran

javasoljuk:

o azivararany ¢€s a denzitas tobb generacion keresztiil tartd hatasainak vizsgalatat

o aparon kiviili parzasok gyakorisaganak apasagi tesztekkel torténd tisztazasat,

o a kis- és nagyméreti himek parzasi sikerének és gondozasba vald befektetésének
vizsgalatat,

o a feromonvizsgalatok folytatdsit a mintaszdm novelésével, valamint
gazkromatograthoz  kapcsolt  elektroantennografikus  detektor (GC-EAD)
hasznalataval.

o aszaporodasi rendszer valtozasahoz esetlegesen hozzéjaruld egyéb, akar abiotikus
hatasok (példaul id6jarasi koriilmények) vizsgalatat.

e FEredményeink alapjan a fokozott intraszexualis kompetici6 akdr az utddszdm
csokkenéséhez is hozzajarulhat, igy konzervaciobiologiai szempontbdl is fontos lehet
nagyobb figyelmet szentelni az ivararany eltolodéasat okozo (akar antropogén) hatdsoknak
védett fajok esetén.

e Javasoljuk atértékelni a tobbi olyan kétsziilés utddgondozast mutatd faj szaporodasi
rendszerét is, ahol a himek elsddleges szerepe a fészek védelme (a legtobb biparentalis
rovarfajra ez jellemz6, SUZUKI 2013), hiszen ha az apasag biztositasa az egyediili célja
ennek a viselkedésnek, akkor nem beszélhetiink valodi kétsziilos rendszerrol.
PARKER etal. (2015) hasonld elgondoldsb6l mar kiilonvélasztotta a kétsziilds
utodgondozast (,,biparental care”) a kétsziilds szocidlis kapcsolattol (,,biparental social
condition”), ahol az utdbbi csupan a sziilok egyidejlii fészek koriili jelenlétére utal, ami

azonban nem feltétleniil jar egyiitt a felek kooperativ gondozéasaval.
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6. OSSZEFOGLALAS

Doktori munkam a nagyfejii csajko (Lethrus apterus) szaporodasi rendszerének tobb aspektusbol
torténd vizsgalatara iranyult, mely sordn a kovetkezo célkitiizéseket valdsitottam meg: (1) terepi
kisérletben teszteltem a felndttkori ivararany és az egyedszam hatasat a parok utdédgondozéd
viselkedésére és szaporodasi sikerére, (2) tulaj-betolakodo teszteken keresztiil felmértem a kis- és
nagyméretli betolakodok gydzelmi esélyeit és jatszma alatti viselkedését, (3) alternativ
szaporodasi stratégidk jelenlétének felderitése céljabol Osszehasonlitottam kis- és nagyméretii
himek kiilonb6z6 pre- és poszt-kopulacios jellegeit, valamint (4) megkiséreltem a faj kémiai
kommunikéciojaban szerepet jatszé feromonok kimutatasat.

Elméleti modellek szerint a felndttkori ivarardny és a denzitds fontos hatassal Iehet a
szaporodasi rendszerekre a gyakoribb ivar parzasi lehetéségeinek lecsokkenése, valamint a
spermakompeticion keresztiil a himek apasagi bizonyossdganak befolydsoldsa utjan. Elsd
vizsgalatomban ezt a hipotézist teszteltem terepi koriilmények kozott tgy, hogy elkeritett
teriileteken beliil az egyedeket csoportokra osztottam haromféle ivararany és haromféle denzitas
kezelés mind a kilenc lehetséges kombinacidjaban. Ezt kovetden rogzitettem az egyedek felszin
feletti utddgondozo viselkedését (levelek hordésa a jaratba), jaratban t6ltott idejét, valamint az
utddok szamat, méretét és nemét. A vizsgalat soran a himek kozotti kompeticid novekedésével az
egyes csoportokon beliil az egyedek tobb iddt toltdttek a jaratban, a leveletgytijtési gyakorisagban
pedig csokkend tendenciat tapasztaltam. Az utddszam szignifikansan alacsonyabb volt himek felé
eltolt ivararany mellett alacsony és magas denzitdsnal. Az eredmények alapjan feltételezhetd, hogy
magas intraszexualis kompeticid mellett a himek idejiik tilnyomo részét az utdbdgondozas helyett
a par 6rzésével, esetleg gyakoribb kopulaciokkal toltik. Ha ez igy van, akkor az apasag biztositasa
elképzelhetd, hogy még az utddszdm csokkenésének kockaztatasa mellett is elony0s lehet a himek
szamara, ami egy lehetséges konfliktust generalhat a sziildk kozott.

A fenti eredmények fényében fontosnak éreztem a himek kozotti (igen gyakori €s latvanyos)
Osszecsapasok és az azt befolyasold tényezOk vizsgalatat is. Kovetkez6 terepi vizsgalatomban
éppen ezért a himek jaratérzé viselkedését €s a kiilonb6z6 méretkategoriaba tartozo betolakoddk
sikerességét vizsgaltam véletlenszerlien kivalasztott tulajdonossal szemben. A jatékelméleti
modellek alapjan vartnak megfelelden a jatszmak dontd tobbsége az eredeti tulajdonos
gy6zelmével végzodott, és valoban csak néhany, nagy méretkategoriaba es6 betolakodo tudta
sikeresen elfoglalni a jaratot. A kisméretii betolakodok nagyobb aranyban hagytdk el az idegen
jaratot felszin feletti kiizdelem nélkiil, ugyanakkor a kiizdelem hossza és fokozddasanak mértéke
(amit az egyes agonisztikus szakaszok el6fordulasaval és latencidjaval mértiink) mar nem allt

Osszefiiggésben a betolakodok testméretével. Ezek az eredmények azt sugalljak, hogy mig a
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betolakod6 himek képesek a harcba bocsatkozassal kapcsolatos dontéseiket fizikai képességeikhez
igazitani, a mar kialakult kiizdelmek feltételezhetden egy elére meghatarozott mintdzatot
kovetnek, ami fiiggetlen a betolakod6 méretkategdriajatol.

Ahogy arra az el6z6 eredmények is ravilagitottak, a kis és nagy méretkategoriaba tartozo
himek eltér6é valoszintiséggel érnek el sikert az intraszexualis kompeticid soran és feltehetden
eltér6 mértéki pre- és posztkopulacios ivari szelekcio alatt allnak. Mivel az ilyen helyzet
jelenlétének felderitését tliztem ki célul. Ehhez 6sszehasonlitottam kis- és nagyméretii himek pre-
¢és posztkopulacios jellegekbe torténd befektetését, amit a kiilonbozé méretkategoéridba tartozo
himek agyarszeri ragéonyulvanyanak hosszaban, hereméretében és spermiumhosszaban
megmutatkozé kiilonbségeken keresztiil mértem. Eredményeim alapjan ugy tlinik, hogy a himek
polimorfak az agyarhosszra nézve, mivel a nagyméretli himeknek testméretiikhoz képest is
hosszabb az agyaruk, mint a kicsiknek, raadasul viszonylagosan nagyobb herékkel is
rendelkeznek. Nem talaltam azonban kiilonbséget a méretkategoriak kozott a spermiumhossz
tekintetében. Az eredmények alapjan nem sikeriilt sem bizonyitanom, sem cafolnom az alternativ
szaporodasi stratégidk jelenlétét a nagyfejli csajkondl, ehelyett ugy tlinik, hogy mig az agyarhossz
¢és a hereméret elsdsorban az egyedek méretétdl fiigg, addig a spermiumokra egy optimalis hossz
jellemzd, ami fiiggetlen a testmérettol.

Végezetiil feltételezve, hogy a kétsziilos fajoknal kiillonosen fontos lehet a partner
felismerésének ¢és az egyedek kozotti megfeleld kooperacidonak a biztositdsa, célul tliztem ki a
kémiai kommunikaciot lehetdvé tévo feromonok vizsgalatat is. Ehhez el6szor viselkedésteszteket
végeztem Y-olfaktométer segitségével, mely soran nem tapasztaltunk eltérést a himek
beazonositasa céljabol elektroantennogarfids (EAG) modszerrel vizsgaltam az izolalt rovarcsap
kiilonb6z6 testrészekbdl (potroh vég, alsdé és felsd rész, valamint mellsd 1ab) szarmazd
extraktumokra adott valaszat. Hasonloképpen EAG modszerrel vizsgaltam a csapvalaszt €16
egyedek, valamint himek és ndstények iiriiléke feletti légtérbdl 6sszegyljtott illatanyagokra is. Az
EAG tesztek alapjan elképzelhetd, hogy a ndstények potrohanak ventralis oldalan talalhatok
szexferomon-mirigyek, habar az erre kapott csapvalaszok csak kis mértékben voltak nagyobbak a
him potroh ventralis oldalara kapott valasztol. A ndstények altal termelt szexferomonok
jelenlétének részben ellentmond tovabba, hogy az é16 egyedek légterének illatanyagaira csak a
néstények adtak a kontrollhoz (hexan) képest nagyobb csapvalaszokat. Az tiriilékmintak esetén a
himek adtak nagyobb valaszt az 6sszes illatanyagra, amibdl arra kovetkeztetiink, hogy a jarat koriil
elhelyezett {iriiléknek szerepe lehet a teriilet felismerésében és kijelolésében. Az eredmények

alapjan nem sikeriilt egyértelmii bizonyitékot talalni a feromonok jelenlétére a fajnal.
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Osszegezve a doktori munkam soran elért eredményeimet elmondhato, hogy a nagyfejii csajko
feltételezhetéen kétsziilds utdédgondozast szaporodasi rendszere kiilondsen érzékeny lehet olyan
tényezOk hatdsaira, melyek fokozzak a himek kozotti kompeticid mértékét. Ennek hétterében az
allhat, hogy mas, gyakori modellszervezetektdl eltéréen a nagyfejii csajkonal a megtermékenyitett
peték lerakas folyamatos a teljes szaporodasi id6szak alatt, igy a gondoz6 himek végig ki vannak
téve a spermakompeticio kockazatanak. Az intraszexualis kompeticio mértékének novekedésével
a himeknek egyre tobb 1d6t és energiat kell parjuk érzésébe, illetve a rivalisokkal valé kiizdelembe
fektetniiik, raadasul csokkenhet az apasagi bizonyossaguk is, ami eredményeim alapjan az
utodgondozas, és végsé soron akar az utddszam csokkenéséhez is vezethet. Ugy tiinik, hogy a
felnéttkori ivararany himek felé tolodasa és az egyedsiiriiség novekedése egyarant hozzajarulhat a
himek kozotti kompeticid fokozodasdhoz, az ilyen Gsszecsapasok sordn pedig a tulajdonosi
viszony €s a nagy testméret jelentette elényt sikeriilt kimutatnom. A Kis- és nagyméreti himek
eltér6 agonisztikus viselkedése, valamint a himek kozott talalt polimorfizmus felvetheti az
alternativ szaporodasi stratégiak jelenlétének a lehetdségét is. Ugyanakkor eredményeim alapjan
a nagyméretli himek nem csak jobb kompetitorok, de testméretiikhdz képest hosszabb agyarral,
nagyobb herékkel és ugyanolyan hossza spermiumokkal rendelkeznek, mint a kisméretii egyedek,
igy vizsgalataim soran nem sikeriilt bizonyitékot taldlnom arra, hogy léteznének ilyen alternativ
stratégiak. Mindent 6sszevetve elképzelhetdnek tartom, hogy a faj utddgondozasi viselkedésében
tapasztalt valtozas az elmult évszdzadban az intraszexualis kompeticié mértékének fokozodasaval
hozhat6 Osszefliggésbe, amit okozhatott példaul az él6helyek besziikiilése vagy a szaporodasi

1d6szak klimavaltozas hatasara bekovetkezett lerovidiilése.
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7. SUMMARY

The emergence and maintenance of cooperative behaviour between unrelated individuals is one of
the most intriguing questions of evolutionary biology. One example of this interaction is biparental
care where both parents care for the offspring. Thus, the aim of my doctoral work was to
investigate the reproductive behaviour of a supposedly biparental insect species, Lethrus apterus.
This species serves as an especially interesting model system as, according to early studies, there
may have been a change in the division of labour between the sexes in the last century. The goals
of my doctoral work were (1) to test in a field experiment how adult sex ratio and density affects
parental behaviour and reproductive success (2) to investigate the contest behaviour of small and
large males in staged resident-intruder trials (3) to search for alternative male reproductive tactics
and (4) to detect sex pheromone compounds.

Theoretical models suggest that adult sex ratio and population density can influence parental
roles by reducing the mating opportunities of the commoner sex and by changing the intensity of
sperm competition. In my first study, | tested this hypothesis in a field experiment by assigning
individuals to nine treatment groups differing in adult sex ratio (three levels) and individual density
(three levels) using a full factorial experimental design. Nest attendance and parental provisioning
(i.e. transporting leaves to the nest) were recorded as well as the number, size and sex ratio of the
offspring. | found that as the level of male-male competition increased, either as a result of the
increased density of individuals or the male-biased sex ratio, pairs showed higher nest attendance
and collected fewer leaves. Male-biased groups also produced fewer offspring under high and low
densities. These results suggest that under high intrasexual competition, males spend most of their
time guarding the nest and their mate instead of caring for the offspring. Since nest attendance is
a possible form of avoiding sperm competition, these results indicate a conflict of interest between
the sexes over paternity and brood provisioning or brood size.

The above findings showed the importance of understanding the nature of male-male
competition in L. apterus. Thus, in my second study, | investigated resident-intruder interactions
in a field experiment by placing either a small or a large male in front of a tunnel occupied by a
resident male. In agreement with the predictions of many game theoretical models, | found that
residents won most of the encounters and only a few intruders from the large size category could
win the contest. Small intruders were less willing to approach the tunnels and initiated less fights,
however, there was no difference between the size categories in the duration or in the escalation
(measured by the occurrence and latency of the different contest stages) of the above-ground
contests. These results suggest that status is indeed the most important factor determining the

outcome of the contests, and while intruders from the different size categories differ in their
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willingness to initiate a fight, they seem to behave similarly during the contest after deciding to
engage in it.

The previous findings pointed out that in L. apterus, males of extreme small or large sizes have
different chances of success in intrasexual contests and likely to experience different levels of pre-
and postcopulatory sexual selection. As such tendencies can favour the evolution of alternative
mating tactics, we decided to investigate whether small and large males invest differently in pre-
and postcopulatory traits by comparing their tusk (mandibular process that is expected to be under
precopulatory sexual selection) length, testis size and sperm length. We demonstrated evidence
for male polymorphism as large males had longer tusks relative to their body size than small
individuals and they also possessed relatively bigger testes throughout the breeding season. Sperm
length did not differ between the two size categories. Although, these results do not prove (or
deny) the presence of alternative mating tactics in L. apterus, they indicate that tusk length and
testis size depend mostly on the size category of the individuals, while sperm may have an optimal
length regardless of body size.

Lastly, as pairs in biparental species need to cooperate in order to fulfil their parental duties,
we decided to investigate pheromones that are essential chemicals for the intersexual
communication of most insect species, and hence may play an important role in pair recognition
and communication in L. apterus. First, we conducted a behavioural test, for which we used an Y-
olfactometer to test the orientation of males towards the direction of female odour. However, males
in this test chose the direction of the stimulus and the control source with an equal chance. In the
next study, we planned to locate the pheromone glands by extracting various body parts (tip,
underside and top of the abdomen and forelegs) of male and female beetles in hexane. The extracts
were analysed by an electroantennogram (EAG) that enabled us to examine the responses of an
isolated antennae to the different odour mixtures. We also tested the EAG response to samples that
were collected by 24-hour volatile collection from alive individuals and from frass. According to
the EAG results, it is possible that the ventral side of the female abdomen may contain sex-
pheromone glands, although the response to the ventral side of the male abdomen was also
relatively high. Furthermore, as only females gave higher responses to most of the odour samples
of the alive individuals, female sex pheromone production is not well-supported by our results.
Finally, all frass samples elicited a high antennal response from males but not from females,

suggesting that excrement around the tunnel has a role in territorial marking or recognition.

Taken together, the results of my doctoral work suggest that the extent of intrasexual
competition may play an important role in shaping the parental system of L. apterus. As egg laying

is continuous throughout the time of care, the risk of sperm competition is present over the entire
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breeding season. When the level of intrasexual competition increases, males may spend more time
and energy on mate guarding and on fighting off rivals, at the expense of care giving, ultimately
resulting in fewer offspring. According to my results, a male-biased adult sex ratio and high
individual density are able to increase the level of intrasexual competition, and the outcome of
these contests are mostly determined by status of residency and male size. Such contests can be
frequently seen under natural circumstances, and the findings, that small and large males differ in
their contest behaviour, and that males are polymorphic with respect to tusk length raise the
possibility of the presence of alternative mating tactics. Although, large males had not only larger
tusks but bigger testes and equally long sperm as small individuals and so | could not prove that
such alternative strategies exist in L. apterus. In light of these results, | suspect that it is possible
that the changes that happened in the last century in the species’ parental system could be due to
an increase in the level of intrasexual competition in the Hungaian populations. An underlying
cause may be habitat fragmentation or the shortening of the breeding season as a result of climate

change.
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10. MELLEKLETEK

M1. A nagyfejii csajko tipikus élohelye és taplialéka (Csobanka)
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V4

M2. A nagyfejii csajko jarata
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M3. Az adatok eloszlasanak bemutatasa: jaratban toltott idé

Egyedszam: 4 Egyedszam: 8 Egyedszam: 12
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Az egyedek szamdval korrigalt jaratban toltétt ido eloszlasa az egyes felndttkori ivararany (ASR)
és egyedszam kezelési csoportokon beliil (az abran a nyers adatok lathatok).

M4. Az adatok eloszlasanak bemutatasa: levélgyiijtési gyakorisag
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Az egyedszammal korrigalt levélgyiijtési gyakorisag eloszldasa az egyes felnottkori ivararany

(ASR) és egyedszam kezelési csoportokon beliil (az dbran a nyers adatok lathatok).
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M5. Az adatok eloszlasanak bemutatasa: az utodszam eloszlasa
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A nostenyek szamaval korrigalt utodszam eloszlasa az egyes felnottkori ivararany (ASR) és

egyedszam kezelési csoportokon beliil (az dbran a nyers adatok lathatok).
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Mb6. Az elotorszélesség és az agyarhossz kapcsolata log-transzformalt adatokon

A AAIC értékek a legjobban illeszkedé modellhez hasonlitanak (n=231).

Modell

AIC

AAIC

Modell paraméterek

Szegmentalt modell két torésponttal

-237, 284

0,000

tengelymetszet = -150,90
meredekség 1 = 68,51
meredekség 2 = 6,63
meredekség 3 = 1,46
toréspont 1 =2,19
toréspont 2 = 2,52

Szegmentalt modell egy torésponttal

-184,637

52,647

tengelymetszet = -16,52
meredekség 1 = 7,08
meredekség 2 = 1,46
toréspont = 2,51

Weibull novekedési gorbe modell

-166,269

71,015

aszimptota = 1,45
drop = 2,95
In rate konstans = -15,26

hatvany érték = 17,57

Négy-paraméteres logisztikus modell

-157,414

79,870

als6 aszimptota = -1,38
felso aszimptota = 1,68
scale = 0,09

inflexids pont = 2,35

Maisodfokt

modell

ortogonalis  polinom

-154,001

83,283

tengelymetszet = 1,02
meredekség 1 = 7,22
meredekség 2 = -1,27

Harom-paraméteres hatvany modell

-147,699

89,585

tengelymetszet =3,49
a=-260,84
b (hatvany érték) = -5,12

Linearis regresszio

-106,487

130,797

tengelymetszet = -13,76
meredekség = 5,93

Két-paraméteres hatvany modell

76,807

314,091

a=23,18 x10°
b (hatvéany érték) = 0,89
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M7. Az adatok eloszlasanak bemutatasa: testrészek extraktumaira adott csapvalaszok
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M8. Az adatok eloszlasanak bemutatasa: €16 egyedek illatanyagaira adott csapvalaszok
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MO9. Az adatok eloszlasanak bemutatasa: az iiriilék illatanyagaira adott csapvalaszok
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