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OPTIMÁLIS SZEZONÁLIS VISELKEDÉS: MODELLEK ÉS PERSPEKTÍVÁK

Életstratégia négy évszakra
A szezonálisan változó környezeti tényezők jól meghatározott éves ciklusokat generálnak az egész Földön, 
amikhez az élőlények nagyon változatos módon alkalmazkodtak. E diverz életmenetek evolúciós háttere 
azonban még kevéssé feltárt. Ebben a cikkben felvillantom ezen alkalmazkodás néhány példáját, vázolom 
a szezonális viselkedés modellezésére használt technikát és bemutatok néhány elméleti esettanulmányt. 
Reményeim szerint ezek illusztrálják, hogy az optimális szezonális viselkedést leíró modellek mennyire hoz-
zájárultak a szezonális környezethez való biológiai alkalmazkodás jobb megértéséhez. A gerinceseken túl 
egyes gerinctelen fajok szezonális viselkedésének vizsgálata további új lehetőséget nyithat.

A Föld forgástengelyének a keringési síkhoz viszonyított 
megdőlése miatt az egész bolygón szabályosan ismétlődő, 
periodikus változások figyelhetők meg: az évszakok, me-
lyek a sarkköröktől az egyenlítőig változatosan jelennek 
meg az éghajlatban. Fontos megjegyeznünk, hogy még az 
olyan nagyon kiegyenlítettnek gondolt habitatok, mint 
az óceánfenék vagy a mély barlangok sem mentesek a 
szezonális hatásoktól. Látva, hogy a szezonalitás mennyi-
re meghatározó a Föld életében, nem meglepő, hogy az 
élőlények rendkívül változatos módon alkalmazkodtak a 
periodikusan változó környezeti feltételekhez. 

Éves rutinok 

A vándorlás az egyik leginkább feltűnő viselkedési 
adaptáció a szezonalitáshoz. Minden évben madarak 
milliárdjai kelnek útra, az afrikai szavannákon patá-
sok milliói több száz kilométeren keresztül követik 
az esőzéseket. A tengerekben teknősök tesznek meg 
rendszeresen több ezer kilométert a költő és táplálko-
zó területeik között (pl. [6]). 

A vándorlás nem az egyetlen lehetőség az élőlények 
számára, hogy megbirkózzanak a szezonális környezet 
jelentette kihívásokkal: a fiziológiai állapot megvál-
toztatása szintén hatékony lehet. Ennek egy tipikus 
példája a dormancia, amikor az élőlények szinte tel-
jesen felfüggesztik növekedésüket, mozdulatlanokká 
válnak és jelentősen csökkentik anyagcseréjüket. A 
kemény fagyok beköszönte előtt sok ízeltlábú és „hi-
degvérű” gerinces termel fagyálló vegyületeket, ame-
lyek csökkentik a szövetekben és sejtekben megjelenő 
jégkristályok okozta károsodás mértékét. 

A szezonalitáshoz való alkalmazkodás azonban 
nem csak a kedvezőtlen időszakok hatásainak elkerü-
léséről szól. Legalább ilyen fontos a kedvező időszakok 
hatékony kihasználása is. Ez rendszerint a szaporodás 
és más energiaigényes tevékenységek (pl. madaraknál a 
vedlés) pontos időzítését jelenti, hogy be lehessen őket 
illeszteni a sokszor nagyon rövid kedvező periódusokba. 
A kedvező és kedvezőtlen időszakok váltakozása jelen-
tősen befolyásolják az élőlényeket; az egyik periódus-
beli körülmények meghatározhatják a következőben 
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nyújtott teljesítményt. Salton és munkatársai [19] kék 
pingvineknél (Eudyptula minor) kimutatták, hogy a té-
len súlyosabb egyedek nagyobb sikerrel szaporodtak 
a következő nyáron, mint a könnyebb egyedek. Ezek a 
szezonokon átívelő (“carry over”) hatások [5] a vándor-
ló élőlények esetében is fontosak lehetnek. 

Életmenet-kutatások – 
fókuszban a szaporodás

A kurrens életmenet-kutatások egyik nagy kihívása az 
élőlények szezonális környezethez való alkalmazko-
dásának megértése. A “klasszikus” életmenet-elmé-
letek főleg a szaporodás korfüggő időzítésére kon-
centráltak, hogy elsőként mikor vagy éppen hányszor 
szaporodjon élete folyamán egy egyed [17;20]. Az ilyen 
típusú modellek általában a következő feltevéseken 
alapulnak: (i) az egyedek csak koruk (néha méretük) 
tekintetében különböznek egymástól; (ii) a túlélés 
és termékenység a kor (méret) tetszőleges függvénye; 
és (iii) az egyedek évente egyszer döntenek szaporo-
dásukról [9]. Ezek a modellek, bár a maguk nemében 
igen sikeresek voltak, számos érdekes kérdésre nem 
tudtak választ adni. Többek között azért, mert e mo-
dellek csak a szaporodásra koncentráltak, de nem 
vizsgálták a vedlés, a vándorlás vagy a hibernáció 
szerepét, annak ellenére, hogy e viselkedések fontos 
elemei lehetnek az élőlények életmenetének. Szá-
mos érdekes fiziológia részlet (mint az energiatar-
talékok vagy az immunrendszer) is kimaradt, mivel 
e modellek – a kor és méretbeli különbségektől el-
tekintve – csak egyforma egyedeket voltak képesek 
kezelni. Az évenkénti döntések feltételezése nyilván 
megakadályozta a viselkedési döntések finomabb 
skálán történő – a szezonalitás megértéséhez elen-
gedhetetlen – elemzését.

A fentiek alapján a szezonális viselkedés megértésé-
hez más, több lehetőséget kínáló megközelítésre van 
szükség, ezt nyújtja, a McNamara és Houston-féle álla-
potfüggő életmenetek elmélete [9].

Állapotfüggő életmenetek

Az állapotfüggő életmenet-modellekben az állapot 
fogalma az egyed és környezete minden olyan jellem-
zőjét magában foglalja, ami jelentősen befolyásolja az 
egyed viselkedésének hatásait [8]. Az állapot elemei le-
hetnek az egyed fiziológiai tulajdonságai, mint az ener-
giatartalékok, fertőzöttség vagy hormonok szintje; mor-
fológiája, mint nagyság, alak vagy tollazat minősége; és 
a viselkedése jellemzői, mint az agresszivitás, tanulási 

vagy táplálkozási képességek. A környezet bizonyos 
tényezői, mint a táplálékbőség, territórium minőség, 
térbeli pozíció vagy külső hőmérséklet szintén lehet-
nek az állapot részei. Továbbá, az egyed szociális kör-
nyezete is – például csapatnagyság vagy a pár minősé-
ge – hozzájárulhatnak az állapothoz. Az állapotfüggő 
modellekben az egyedek állapotát az állapotváltozók 
reprezentálják. E modellek másik meghatározója a 
stratégia, ami megszabja a viselkedést az állapot függ-
vényében. 

Az állapotváltozók és a stratégia mellett az állapotala-
pú megközelítés további fontos eleme az úgynevezett 
populációs vetítési mátrix (population projection matrix). 
E mátrix axy elemei megadják, hogyan viszonyul az x 
állapotú egyedek száma az egy időegységgel későbbi, y 
állapotú egyedek számához. 

Egy adott vetítési mátrix meghatározza a populáció 
demográfiáját, ami viszont minden egyes lehetséges 
állapothoz megadja, hogy a hozzájuk tartozó egyedek 
száma hogyan változik az idővel (állapoteloszlás). A 
vetítési mátrix ebből következő fontos tulajdonsá-
ga, hogy a mátrix legnagyobb sajátértéke (eigenvalue) 
egyenlő a populáció növekedési rátájával. Mivel a vetí-
tési mátrix a stratégia függvénye, így a stratégia növe-
kedési rátája, másképpen fitnesze is kiszámítható. 

A populációban a lehetséges stratégiák közül a ma-
ximális fitneszű stratégia válik egyeduralkodóvá, ezt 
hívjuk optimális stratégiának. Az optimális stratégia 
meghatározásának egyik lehetséges módja a nyers erő 
alkalmazása: az összes lehetséges stratégia legenerálá-
sa és kiértékelése után kiválasztjuk a legmagasabb 
fitnesszel rendelkezőt. A gond ezzel a megközelítés-
sel, hogy a lehetséges stratégiák száma az állapotok 
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és viselkedési opciók számának növekedésével expo-
nenciálisan nő. Ha van három lehetséges viselkedé-
sünk (pl. vedlés, költés, csak-létezés) és két állapotvál-
tozónk (pl. energiatartalék és tollminőség), mindkettő 
13 lehetséges értékkel, akkor a lehetséges stratégiák 
száma 3169≈1080, ami több mint a látható univerzum 
atomjainak száma. Ezért a nyers erő csak nagyon egy-
szerű problémák esetében alkalmazható, a szezonális 
viselkedés megértése azonban nem tartozik ezek közé.

Mérlegelési szempontok a jövőből

Megtalálni egy szezonális környezetben az optimális 
viselkedést nem egyszerű feladat. Először is a külön-
böző viselkedési elemek haszna és költsége változhat 
az év folyamán. A zsírtartalékok magas szinten tar-
tása például előnyös a hideg tél folyamán, de nyáron 
szükségtelenül korlátozhatja az egyed mozgási képes-
ségeit. Másodszor, a jelenbeli viselkedés hat a jövőbeni 
állapotra, ami viszont befolyásolhatja a jövőbeli visel-
kedést. Harmadszor, bizonyos viselkedés-elemek nem 
kompatibilisek egymással, vagyis nem hajthatók végre 
egyszerre, mint ahogy a madarak nem tudnak egyszer-
re utódokat nevelni és vándorolni. Ebben az esetben 
nem elegendő egy optimális időpontot találni az egyik 
viselkedés végrehajtására, de azt is fontos megvizsgál-
ni, hogy van-e másik alkalmas időpont a másik viselke-
désre is. E nehézségek miatt csakis egy rendszerszintű 
megközelítés alkalmazható az optimális szezonális vi-
selkedés megtalálására [10]. A Houston és McNamara-fé-
le állapotfüggő sztochasztikus dinamikus programozá-
son alapuló, optimális éves viselkedési rutinok elmélete [8] 
pont egy ilyen holisztikus megközelítést tesz lehetővé.

E megközelítésben az időt rövid szakaszokra oszt-
ják és felteszik, hogy az egyed minden időszak kez-
detén dönt – az állapota alapján –, hogy az időszak 

folyamán milyen viselkedést követ. Ez meghatározza a 
következő szakasz kezdetén az állapotát. E keretrend-
szerben az optimális viselkedés megtalálása az úgy-
nevezett visszafelé indukcióval történik. Az eljárás egy 
végső időpontból indul, ahol az egyedek szaporodási 
sikerét a terminális jutalom adja meg, melynek értéke 
az egyed állapotától függ. Egy gyakran használt végső 
időpont a téli viselkedés vizsgálatánál a tavasz kezde-
te. Ekkor nem alaptalan feltételezni, hogy a több zsír-
tartalékkal rendelkező egyedek magasabb szaporodási 
sikerre tesznek szert a beköszöntő szezonban, vagyis a 
terminális jutalom növekszik a tartalékok szintjével. A 
végső jutalom ismeretében meghatározható az eggyel 
korábbi időpontban minden egyes viselkedés értéke. 
Egy adott állapotban az a viselkedés lesz az optimá-
lis, amely legnagyobb valószínűséggel eredményezi 
a minél magasabb terminális jutalommal járó végső 
állapot elérését. E megfontolások alapján azonban 
minden egyes végső időpontbelinél eggyel korábbi 
állapothoz rendelhető egy szaporodási érték, amely 
“terminális” jutalomként funkcionálva lehetővé teszi 
egy még korábbi időpontra az optimális viselkedés és 
ezzel együtt egy új “terminális” jutalom kiszámítását. 
E lépéseket ismételve tetszőleges korábbi időpontokra 
meghatározhatjuk az optimális viselkedést és a hozzá 
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1. ábra. (a) Az éves ciklus okozta probléma a visszafelé induk-
ció alkalmazása során. Ha csak ciklusban gondolkodunk, nincs 
honnan kezdeni a visszafelé indukciót. (b) A megoldás a ciklus 

kigöngyölítése egymásba kapcsolódó spirálokká. 

2. ábra. A madarak vándorlását, tollazatának vedlését és szapo-
rodását vizsgáló modellben a modellezett egyedek téli tollmi-
nősége (0: nagyon rossz, 1: frissen vedlett, kiváló) erős nega-
tív kapcsolatban van a költés kezdésének idejével: minél jobb 
a tollminőség, annál hamarabb kezdenek költeni az egyedek. 
A korai költés fontos, mert így több idő jut a fiókák felnövésére, 

megerősödésére ([3] alapján).
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tartozó szaporodási értékeket [8]. Ha elég sokáig me-
gyünk vissza az időben, akkor a viselkedés és a hozzá 
tartozó szaporodási érték konvergál egy úgynevezett 
határstratégiához (limiting strategy) és szaporodási 
értékhez, amely már független a terminális jutalom-
tól. Egyszerű esetekben, amint azt láttuk a téli viselke-
dés tanulmányozásánál is, a végső időpont és a termi-
nális jutalom egyértelműen meghatározható. Ezután 
már az optimális viselkedés kiszámítása sem jelent 
problémát.

Az ennél tágabb optimális szezonális viselkedés 
meghatározása azonban jóval komplikáltabb, mivel 
ebben az esetben nincs egy jól meghatározható végső 
időpont (1. ábra), ahol viszonylag egyszerű feltételek 
mentén definiálható volna a terminális jutalom [8]. 
Ennek oka, hogy a jelenlegi szaporodási érték függ a 
jövőbeni viselkedéstől, de egy ciklikus, szezonális kör-
nyezetben a jövő a múlt. A tavaszi szaporodási érték és 
így a tavaszi viselkedés függ a nyári viselkedéstől, ami 
függ az őszi viselkedéstől, azt viszont a téli viselkedés 
határozza meg, ami függ a tavaszi viselkedéstől. A kör 
bezárult, az optimális tavaszi viselkedés meghatáro-
zásához ismernünk kellene az optimális tavaszi visel-
kedést. Ahhoz, hogy a visszafelé indukció technikáját 
alkalmazhassuk, valahogy be kell törnünk ebbe a kör-
be, ki kell göngyölítenünk azt; a ciklikus környezetre 
nem egyetlen körként tekintünk, hanem egymáshoz 
kapcsolt spirál menetekként, ahol az egyik éves ciklus 
kezdete a másik vége [8]. Ez esetben szinte tetszőleges 
terminális jutalommal kezdhetjük a visszafelé induk-
ciót valahol a távoli jövőben és haladhatunk vissza a 
jelenbeli viselkedés megoldása felé. Technikailag ez azt 
jelenti, hogy ha egy évre megoldottuk a viselkedést és 
így rendelkezünk az év elejei szaporodási értékekkel, 
akkor ezen értékeket használhatjuk az előző év (az idő-
ben visszafelé haladunk!) terminális jutalmaként [8]. 
Ezt az eljárást elég sokszor megismételve, az éven belü-
li viselkedés és szaporodási értékek egy határértékhez 
konvergálnak [8]. Ez a konvergált viselkedés lesz az op-
timális szezonális viselkedés (optimal annual routine).

Fontos megjegyezni, hogy a konvergált viselkedés 
nem az egyedek aktuálisan követett viselkedését adja 
meg, hanem csak a stratégiát. Ahhoz, hogy megkapjuk 
az aktuális viselkedést, két lehetőségünk van. Egyrészt 
az ún. előre indukció módszerével kiszámíthatjuk az 
aktuális állapoteloszlást, ami a stratégiával együtt már 
megadja az aktuális viselkedést. Ezzel a módszerrel jó-
solhatjuk egy átlagos egyed viselkedését, vagy ponto-
sabban, a populáció átlagos viselkedését. A másik lehe-
tőség, hogy egyedalapú szimulációt építünk, amelyben 
az egyedek az optimális stratégia által meghatározott 
szabályok alapján viselkednek. Ez a módszer lehetővé 
teszi a különböző viselkedés- és állapotelemek egye-
den belüli korrelációinak vizsgálatát is (2. ábra) [8].

Esettanulmányok: alkalmazkodás 
a szezonalitáshoz

Egy széles körben ismert jelenség, hogy a trópusi, kevés-
bé szezonális területeken élő madarak kisebb fészekal-
jakat raknak, mint a jóval szezonálisabb, mérsékelt övi 

3. ábra A kedvező időszak (tavasz) kezdetének bizonyta-
lansága. (a) Ha a tavasz egy fix időpontban kezdődik, akkor 
az egyedek időben el tudják kezdeni az ivarmirigyeik (go-

nádjaik) fejlesztését, hogy mire a tavasz beköszönt, teljesen 
fejlett gonádokkal el tudjanak kezdeni szaporodni. (b) és (c) 
A tavasz kezdete bizonytalan. (b) A tavasz a vártnál hama-

rabb kezdődik, az egyedek lekésik a szaporodási időszakot, 
mivel gonádjaik nem fejlődtek időben vissza. (c) A tavasz 

a vártnál később kezdődik, az egyedek túl hamar fejlesztik 
vissza az ivarmirigyeiket, amiért így jelentős költségeket kell 

fizetniük (pl. nagyobb tömeggel kell repülniük).

kedvező időszak

kedvező időszak

kedvező időszak
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területeken élő társaik. Annak ellenére, hogy e kapcso-
lat létezését számos empirikus vizsgálat eredménye 
is támogatja, evolúciós értelmezése nem egyértelmű. 
A két leginkább elfogadott, egymást nem feltétlenül 
kizáró magyarázat az Ashmole-féle hipotézis (a sze-
zonálisabb környezetben a nyári táplálékbőség csök-
kenti a madarak közötti versengést, ez teszi lehetővé 
a nagyobb fészekalj felnevelését), és a fészekpredációs 
hipotézis (a trópusokon magas fészekpredáció hatásá-
ra alakulnak ki a kisebb fészekaljak). E két érvelés el-
méleti vizsgálatára dolgozott ki McNamara és néhány 
munkatársa [11] egy részletes szezonális viselkedési 
modellt. A modellben az egyedek eldönthetik, hogy mi-
kor, mennyi tojást raknak, majd mennyi ideig gondozzák 
a kikelt fiókákat, figyelembe véve, hogy ha sok egyed él a 
területen, akkor egy egyedre kevesebb táplálék jut. A mo-
dell eredményei szerint a fészekaljméretnek a környezet 
szezonalitása szerinti változásához elegendő a táplálék 
szezonalitásának megváltoztatása, vagyis a modell in-
kább Ashmole hipotézisével van összhangban.

A tollazat a madarak életének egy fontos tényezője. 
A tollak azonban állandóan kopnak, így rendszeresen 
meg kell őket újítani. A megújulás folyamata a vedlés, 
mely egy hosszú és igen költséges folyamat, hiszen a 
madarak testtömegük közel 10 százalékát lecserélik 
ilyenkor. A vedlés beillesztése az éves ciklusba nem 
egyszerű, hiszen olyan más, szintén idő-, és energia-
igényes folyamatokkal “versenyez” az erőforrásokért, 
mint a szaporodás vagy a vándorlás. Két optimális sze-
zonális viselkedési modellel vizsgáltuk [1;2] a vedlés 
időzítését befolyásoló tényezőket állandó és vándor-
ló madarak esetében. Eredményeink alapján a táp-
lálék szezonális változatosságának mértéke az egyik 

legfontosabb meghatározója a vedlési stratégiáknak. 
Állandó madarak esetében erősen szezonális környe-
zetben az egyedek közvetlenül a költés után vedlenek. 
Vándorló fajoknál a két leggyakoribb vedlési-vándorlá-
si stratégia a nyári és a téli vedlés. Az optimális szezon-
ális viselkedési modell [1] szerint a nyári vedlés akkor 
kedvező, ha egy nagyon erős nyári táplálékcsúcs van a 
költő területen, de a telelő területen a táplálék kevésbé 
szezonális. Téli vedlésre akkor számíthatunk a modell 
szerint, ha mind a telelő-, mind a költőterületen sze-
zonális a táplálék, de ellenkező fázisban.

Az optimális éves viselkedés vizsgálata nem korláto-
zódik csak a gerincesekre. Varpe munkatársaival [23] 
egy tengeri evezőlábú rák esetében modellezte az erő-
sen szezonális környezetben történő szaporodás időzí-
tésének problémáját. Modellállatuk, egy evezőlábú rák, 
a Déli-Óceán rövid, de termékeny nyara folyamán a nyílt 
tengeri, felszín közeli vizekben legeli a fitoplanktont. A 
kemény telet a rákok a mélységi vizekbe húzódva vésze-
lik át, ahol szinte minden élettevékenységüket felfüg-
gesztve diapauzába merülnek. Mivel a nyár rövidsége 
jelentősen korlátozza a fejlődésre rendelkezésre álló 
időt, ezért a rögtön a nyár elején lerakott petéknek a leg-
jobbak a kilátásaik a túlélésre. A modell szerint azonban 
jelentős eltérés lehet a peték számára optimális, illetve a 
szülők számára optimális peterakási idők között. A szülők 
ugyanis nem a peték, hanem a saját szaporodási sikerük 
maximalizálására “törekednek”. Számukra tehát jobban 
megéri később lerakni a petéket, mivel így többet táp-
lálkozva jóval több petét tudnak lerakni. Ez a petemen�-
nyiség-növekedés bőven kárpótol a peték kilátásainak a 
későbbi peterakás okozta csökkenéséért. 

Ugyanezt a modellt használva, vizsgálták azt is, hogy 
mi okozza, hogy egyes rákok még a nyár kezdete előtt, 
csak az előző szezon során felhalmozott tartalékokat Hidra (Dr. Tököly Jácint felvétele)
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használva, kezdenek el petét rakni (ők az ún. tőkéből 
szaporodók), míg mások csak később szaporodnak, 
amikor már a peterakás költségeit az éppen elfogyasz-
tott táplálék képes fedezni (az ún. bevételből szaporo-
dók). A szerzők azt találták, hogy tőkéből az előző évben 
a petéből korán kikelt egyedek szaporodnak, mivel ne-
kik hosszú idő állt rendelkezésükre az ehhez szükséges 
tartalékok felhalmozására. Mivel a korán kikelők korán 
raknak petét, úgy tűnik, hogy a populáció kettészakad-
hat a korán, tőkéből, és a későn, bevételből szaporodók 
csoportjaira. Valószínű, hogy ezen időbeli szétválást egy-
részt a környezeti bizonytalanságok (pl. a szezon kezde-
tét illetően), másrészt a peterakás miatt nem korlátozott 
hímek állandó szaporodó-készsége megakadályozza.

A környezeti bizonytalanság mértéke jelentősen 
befolyásolhatja az optimális szezonális viselkedést.  
Szezonális környezetben egy fontos bizonytalansá-
gi tényező a tavasz beköszöntének jósolhatatlansága 
[22.]. Ez nem gond, ha az egyedek állandóan készen áll-
nak a szaporodásra, ekkor, amint beköszönt a tavasz, 
rögtön kezdődhet a szaporodás is (3. ábra). A madarak 
azonban a tél folyamán csökkentik az ivarmirigye-
ik méretét, hogy spóroljanak a repülési költségeiken. 
Ez a csökkenés elképesztő méretű lehet, pl. a hím se-
regélyek heréi eredeti méretük 200-ad részére zsugo-
rodnak össze. A lecsökkent méretű ivarmirigyekkel 
azonban nem lehet az időjárás kedvezőre fordultával 
azonnal elkezdeni szaporodni, mert azokat vissza kell 
növeszteni funkcionális méretükre. Ez viszont időbe 
telik. Ha a tavasz mindig egy fix időpontban kezdő-
dik, a visszanövesztés nem gond, a madár egyszerűen 
hamarabb kezdi növelni az ivarmirigyeit, hogy azok a 
tavasz kezdetére működőképesek legyenek. Mit tegye-
nek azonban, ha a tavasz kezdete jósolhatatlan? Ebben 
az esetben az egyedek a tavasz átlagos kezdeténél jóval 
hamarabb rendelkeznek majd teljesen kifejlett ivar-
mirigyekkel, mert így akkor sem veszítenek szaporo-
dási lehetőséget, ha a tavasz nagyon hamar kezdődne.

A modellek előnyei, korlátai és jövője

Az előbbi példák talán jól illusztrálják, hogy az opti-
mális szezonális viselkedési modellek milyen válto-
zatos szituációkban használhatók. Ez nem meglepő, 

hiszen ezen elméleti megközelítés sokféle előnnyel 
rendelkezik. Először is, ez egy holisztikus megköze-
lítés abban az értelemben, hogy (i) lehetővé teszi a 
teljes éves ciklus integrációját egyetlen modellben 
és (ii) egy univerzális fitnesz mértéket, a szaporodási 
értéket használ. A szaporodási érték használata le-
hetővé teszi különböző viselkedések egyidejű vizs-
gálatát [1], ami, a teljes ciklus integrációval, segíti 
a szezonon átívelő hatások megértését. Másodszor, 
az a tény, hogy az optimális szezonális viselkedés  
modelljei állapot-alapúak, lehetővé teszi számos fi-
ziológiai részlet – mint az energiaháztartás – egy-
szerű beillesztését a modellekbe. Továbbá a komplex 
környezeti dinamika is egyszerűen modellezhető 
[22]. Harmadszor a szezonális viselkedési modellek 
a predikciók gazdag tárházát szolgáltatják, így lehet-
séges többek között a különböző viselkedésformák 
időzítését és az állapotváltozók éves változását jósol-
ni [2]. Ezek az erősen realisztikus modellek lehetővé 
teszik, hogy részletes virtuális kísérleteket hajtsunk 
végre, ahol mind az egyedek fiziológiai állapota, mind 
a környezet manipulálható [8]. E virtuális kísérletekkel 
lehetőség van a természetvédelmi kezelési tervek ha-
tékonyságának, vagy a globális klímaváltozás hatása-
inak vizsgálatára [4].

Annak ellenére, hogy az optimális szezonális vi-
selkedés modellek számos előnnyel rendelkeznek, 
több tényező hátráltatja széleskörű alkalmazásukat. 
A legfőbb akadály, ami egyben a legfőbb előny is, a 
modellek komplexitása. Azért, hogy valaki egy elég 
valósághű szezonális modellt fejlesszen, számos ál-
lapotváltozót és viselkedési lehetőséget, valamint az 
ezek közötti összefüggést kell a modellbe építenie. 
Ehhez egy összetett számítógépes alkalmazást kell 
létrehozni, ami sajnos meggátolja a legtöbb bioló-
gust abban, hogy ilyen modelleket fejlesszen. Egy 
másik probléma, hogy a modell számos alkotórésze 
közötti összefüggés specifikálásához sok paraméterre 
van szükség. Az eredmények értelmezése és az ezeken 
alapuló predikciók származtatása szintén egy időt 
rabló feladat, de a virtuális kísérletek futtatása sokat 
segíthet. Ám az optimális szezonális stratégiák kiszámí-
tásához szükséges futási idő exponenciálisan nő az ál-
lapot-változók számának emelkedésével. E nehézségek 
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miatt több alternatív modellezési megközelítés terjed, 
főleg a populáció- és konzervációbiológiában (ezek ös�-
szefoglalását lásd Hostetler és társai [7].

Egy eddig nem érintett, de egyre inkább felmerülő 
kérdés; hogyan lehet tesztelni a szezonális viselkedési 
modelleket. Bár néhány ilyen modell (pl.[2]) több tere-
pi vizsgálatot is inspirált (pl. [13;14;15], ezen tanulmá-
nyok mind úgynevezett megfigyeléses, és nem kísér-
letes vizsgálatokon alapultak. A modellek kísérletes 
manipulációkon alapuló tesztelése még hiányzik. Ez 
nem véletlen, kísérletes vizsgálatokhoz a manipulált 
egyedek több szezonon való követése szükséges. Bár a 
távérzékeléses technikák gyors fejlődése segíthet e té-
ren, jelenleg még nagyon nehéz megoldani nagyszámú 
egyed hosszú távú követését. Egy érdekes lehetőséget 
biztosíthat a szezonális viselkedés tesztelésére, hogy 
mind intenzívebben vizsgálják a gerinctelen állatok 
viselkedését és életmenetét. Ez egyrészt lehetővé teszi a 
környezet szezonalitásának kísérletes manipulálását, 
hiszen e sokszor kis méretű szervezetek könnyen és kis 
helyen tarthatók laboratóriumi körülmények között 
[3;18]. Másrészt, a rohamosan fejlődő gerinctelen fizio-
lógia és molekuláris biológia egyre inkább lehetővé te-
szi, hogy pontosan nyomon kövessük és manipuláljuk 
a gerinctelenek állapotát. Ezen új és vonzó lehetőségek 
kihasználására egyre több, a gerinctelenek életmeneté-
re szabott optimális szezonális viselkedési modell fej-
lesztésére van szükség.
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