OPTIMALIS SZEZONALIS VISELKEDES: MODELLEK ES PERSPEKTIVAK

Eletstratégia négy évszakra

A szezonalisan valtozd kdrnyezeti tényezdk jol meghatarozott éves ciklusokat generalnak az egész Foldon,
amikhez az élélények nagyon valtozatos modon alkalmazkodtak. E diverz életmenetek evolucios hattere
azonban még kevéssé feltart. Ebben a cikkben felvillantom ezen alkalmazkodas néhany példajat, vazolom
a szezonalis viselkedés modellezésére hasznalt technikat és bemutatok néhany elméleti esettanulmanyt.
Remeényeim szerint ezek illusztraljak, hogy az optimalis szezonalis viselkedést leiréd modellek mennyire hoz-
zajarultak a szezonalis kdrnyezethez vald bioldgiai alkalmazkodas jobb megértéseéhez. A gerinceseken tul
egyes gerinctelen fajok szezonalis viselkedésének vizsgalata tovabbi uj lehetdséget nyithat.

A Fold forgastengelyének a keringési sikhoz viszonyitott
megddlése miatt az egész bolygén szabalyosan ismétl6do,
periodikus valtozasok figyelhet6k meg: az évszakok, me-
lyek a sarkkoroktél az egyenlitdig valtozatosan jelennek
meg az éghajlatban. Fontos megjegyezniink, hogy még az
olyan nagyon kiegyenlitettnek gondolt habitatok, mint
az 6ceanfenék vagy a mély barlangok sem mentesek a
szezonalis hatasoktol. Latva, hogy a szezonalitas mennyi-
re meghatarozo a Fold életében, nem meglepd, hogy az
élélények rendkiviil valtozatos médon alkalmazkodtak a
periodikusan valtozo6 kornyezeti feltételekhez.

Eves rutinok

A vandorlas az egyik leginkabb felt(iné viselkedési
adaptaci6 a szezonalitashoz. Minden évben madarak
millidrdjai kelnek ttra, az afrikai szavannakon pata-
sok milliéi tobb szaz kilométeren keresztiil kovetik
az es6zéseket. A tengerekben tekndsok tesznek meg
rendszeresen tobb ezer kilométert a kolt6 és taplalko-
z0 teriileteik k6zott (pL. [6]).

A vandorlas nem az egyetlen lehet6ség az él6lények
szamara, hogy megbirkézzanak a szezonalis kornyezet
jelentette kihivasokkal: a fiziol6giai allapot megval-
toztatasa szintén hatékony lehet. Ennek egy tipikus
példaja a dormancia, amikor az él6lények szinte tel-
jesen felfiiggesztik ndvekedésiiket, mozdulatlanokka
valnak és jelent6sen csokkentik anyagcseréjiiket. A
kemény fagyok bekdszonte el6tt sok izeltlaba és ,hi-
degvérii” gerinces termel fagyall6 vegyiileteket, ame-
lyek csokkentik a szovetekben és sejtekben megjelend
jégkristalyok okozta karosodas mértékét.

A szezonalitishoz valé alkalmazkodas azonban
nem csak a kedvezétlen idészakok hatasainak elkerii-
1ésérdl szol. Legalabb ilyen fontos a kedvezd idészakok
hatékony kihasznalasa is. Ez rendszerint a szaporodas
és mas energiaigényes tevékenységek (pl. madaraknal a
vedlés) pontos id6zitését jelenti, hogy be lehessen 6ket
illeszteni a sokszor nagyon révid kedvez6 periédusokba.
A kedvez és kedvezo6tlen id6északok valtakozasa jelen-
t6sen befolyasoljak az élélényeket; az egyik periodus-
beli koriilmények meghatarozhatjak a kévetkezében
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nyujtott teljesitményt. Salton és munkatarsai [19] kék
pingvineknél (Eudyptula minor) kimutattak, hogy a té-
len stilyosabb egyedek nagyobb sikerrel szaporodtak
a kovetkez6 nyaron, mint a kénnyebb egyedek. Ezek a
szezonokon ativeld (“carry over”) hatasok [5] a vandor-
16 él6lények esetében is fontosak lehetnek.

Eletmenet-kutatasok —
fokuszban a szaporodas

A kurrens életmenet-kutatasok egyik nagy kihivasa az
élélények szezonalis kornyezethez valé alkalmazko-
dasanak megértése. A “klasszikus” életmenet-elmé-
letek fOleg a szaporodas korfiiggé idozitésére kon-
centraltak, hogy els6ként mikor vagy éppen hanyszor
szaporodjon élete folyaman egy egyed [17;20]. Az ilyen
tipustt modellek altalaban a kovetkez6 feltevéseken
alapulnak: (i) az egyedek csak koruk (néha méretiik)
tekintetében kiilonb6znek egymastol; (ii) a talélés
és termékenység a kor (méret) tetszbleges fiiggvénye;
és (iii) az egyedek évente egyszer dontenek szaporo-
dasukrol [9]. Ezek a modellek, bar a maguk nemében
igen sikeresek voltak, szamos érdekes kérdésre nem
tudtak valaszt adni. Tobbek kozott azért, mert e mo-
dellek csak a szaporodasra koncentraltak, de nem
vizsgaltak a vedlés, a vandorlas vagy a hibernaci6
szerepét, annak ellenére, hogy e viselkedések fontos
elemei lehetnek az éldélények életmenetének. Sza-
mos érdekes fiziolégia részlet (mint az energiatar-
talékok vagy az immunrendszer) is kimaradt, mivel
e modellek — a kor és méretbeli kiilonbségektdl el-
tekintve — csak egyforma egyedeket voltak képesek
kezelni. Az évenkénti dontések feltételezése nyilvan
megakadalyozta a viselkedési dontések finomabb
skalan torténd — a szezonalitds megértéséhez elen-
gedhetetlen — elemzését.

A fentiek alapjan a szezonalis viselkedés megértésé-
hez mas, tobb lehettséget kinalé megkozelitésre van
sziikség, ezt nytjtja, a McNamara és Houston-féle dlla-
potfiiggd életmenetek elmélete [9].

Allapotfliggd életmenetek

Az allapotfiiggd életmenet-modellekben az allapot
fogalma az egyed és kornyezete minden olyan jellem-
z6jét magaban foglalja, ami jelent6sen befolyasolja az
egyed viselkedésének hatasait [8]. Az allapot elemei le-
hetnek az egyed fiziol6giai tulajdonsagai, mint az ener-
giatartalékok, fert6zottség vagy hormonok szintje; mor-
fol6giaja, mint nagysag, alak vagy tollazat mindsége; és
a viselkedése jellemz6i, mint az agresszivitas, tanulasi
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vagy taplalkozasi képességek. A kornyezet bizonyos
tényez6i, mint a taplalékb6ség, territorium mindéség,
térbeli pozicié vagy kiils6é hémeérséklet szintén lehet-
nek az allapot részei. Tovabba, az egyed szocialis kor-
nyezete is — példaul csapatnagysag vagy a par mindsé-
ge — hozzajarulhatnak az allapothoz. Az allapotfiiggd
modellekben az egyedek allapotat az allapotvaltozok
reprezentaljak. E modellek masik meghatarozoéja a
stratégia, ami megszabja a viselkedést az allapot fiigg-
vényében.

Az allapotvaltozok és a stratégia mellett az allapotala-
pu megkozelités tovabbi fontos eleme az Gigynevezett
populdciés vetitési matrix (population projection matrix).
E matrix a, elemei megadjak, hogyan viszonyul az x
allapoti egyedek szama az egy id6egységgel késébbi, y
allapotn egyedek szamahoz.

Egy adott vetitési matrix meghatarozza a populaci6
allapothoz megadja, hogy a hozzajuk tartozo6 egyedek
szama hogyan valtozik az idével (allapoteloszlas). A
vetitési matrix ebbdl kovetkez6é fontos tulajdonsa-
ga, hogy a matrix legnagyobb sajatértéke (eigenvalue)
egyenld a populacié novekedési ratajaval. Mivel a veti-
tési matrix a stratégia fiiggvénye, igy a stratégia nove-
kedési rataja, masképpen fitnesze is kiszamithato.

A populacioban a lehetséges stratégiak koziil a ma-
ximalis fitnesz(i stratégia valik egyeduralkodéva, ezt
hivjuk optimalis stratégianak. Az optimalis stratégia
meghatarozasanak egyik lehetséges moédja a nyers er6
alkalmazasa: az 0sszes lehetséges stratégia legenerala-
sa és kiértékelése utan kivalasztjuk a legmagasabb
fitnesszel rendelkez6t. A gond ezzel a megkozelités-
sel, hogy a lehetséges stratégiak szama az allapotok
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1. dbra. (a) Az éves ciklus okozta probléma a visszafelé induk-

cio alkalmazasa soran. Ha csak ciklusban gondolkodunk, nincs

honnan kezdeni a visszafelé indukciot. (b) A megoldas a ciklus
kigongydlitése egymasba kapcsolodo spiralokka.

és viselkedési opcidk szamanak névekedésével expo-
nencialisan né. Ha van harom lehetséges viselkedé-
siink (pl. vedlés, koltés, csak-1étezés) és két allapotval-
tozonk (pl. energiatartalék és tollmindség), mindkett6
13 lehetséges értékkel, akkor a lehetséges stratégiak
szama 3'=10%, ami tobb mint a lathaté univerzum
atomjainak szama. Ezért a nyers er6 csak nagyon egy-
szer{i problémak esetében alkalmazhaté, a szezonalis
viselkedés megértése azonban nem tartozik ezek kozé.

Mérlegelési szempontok a jovobdl

Megtalalni egy szezonalis kornyezetben az optimalis
viselkedést nem egyszer(i feladat. E16szor is a kiilon-
b6z6 viselkedési elemek haszna és koltsége valtozhat
az év folyaman. A zsirtartalékok magas szinten tar-
tasa példaul elényos a hideg tél folyaman, de nyaron
sziikségteleniil korlatozhatja az egyed mozgasi képes-
ségeit. Masodszor, a jelenbeli viselkedés hat a jévébeni
allapotra, ami viszont befolyasolhatja a jovébeli visel-
kedést. Harmadszor, bizonyos viselkedés-elemek nem
kompatibilisek egymassal, vagyis nem hajthatok végre
egyszerre, mint ahogy a madarak nem tudnak egyszer-
re utédokat nevelni és vandorolni. Ebben az esetben
nem elegend6 egy optimalis idépontot talalni az egyik
viselkedés végrehajtasara, de azt is fontos megvizsgal-
ni, hogy van-e masik alkalmas idépont a masik viselke-
désre is. E nehézségek miatt csakis egy rendszerszintii
megkozelités alkalmazhat6 az optimalis szezonalis vi-
selkedés megtalalasara [10]. A Houston és McNamara-fé-
le allapotfiiggd sztochasztikus dinamikus programoza-
son alapul6, optimadlis éves viselkedési rutinok elmeélete [8]
pont egy ilyen holisztikus megkdzelitést tesz lehetové.
E megkozelitésben az id6t rovid szakaszokra oszt-
jak és felteszik, hogy az egyed minden id6szak kez-
detén dont — az allapota alapjan —, hogy az id6szak

folyaman milyen viselkedést kévet. Ez meghatarozza a
kovetkez6 szakasz kezdetén az allapotat. E keretrend-
szerben az optimalis viselkedés megtalalasa az tgy-
nevezett visszafelé indukcioval torténik. Az eljaras egy
végs6 idépontbdl indul, ahol az egyedek szaporodasi
sikerét a terminalis jutalom adja meg, melynek értéke
az egyed allapotatol fiigg. Egy gyakran hasznalt végsé
id6épont a téli viselkedés vizsgalatanal a tavasz kezde-
te. Ekkor nem alaptalan feltételezni, hogy a tobb zsir-
tartalékkal rendelkez6 egyedek magasabb szaporodasi
sikerre tesznek szert a bek6szonté szezonban, vagyis a
terminalis jutalom noévekszik a tartalékok szintjével. A
végs6 jutalom ismeretében meghatarozhaté az eggyel
korabbi idépontban minden egyes viselkedés értéke.
Egy adott allapotban az a viselkedés lesz az optima-
lis, amely legnagyobb valdszintiiséggel eredményezi
a minél magasabb terminalis jutalommal jar6é végsé
allapot elérését. E megfontolasok alapjan azonban
minden egyes végsd idépontbelinél eggyel korabbi
allapothoz rendelhetd egy szaporodasi érték, amely
“terminalis” jutalomként funkcionalva lehet6vé teszi
egy még korabbi idépontra az optimalis viselkedés és
ezzel egylitt egy 11j “terminalis” jutalom kiszamitasat.
E lépéseket ismételve tetszéleges korabbi idépontokra
meghatarozhatjuk az optimalis viselkedést és a hozza

2. dbra. A madarak vandorlasat, tollazatanak vedlését és szapo-
rodasat vizsgald modellben a modellezett egyedek téli tollmi-
nésége (0: nagyon rossz, 1: frissen vedlett, kivald) erés nega-
tiv kapcsolatban van a koltés kezdésenek idejével: minél jobb
a tollminéseg, annal hamarabb kezdenek kolteni az egyedek.
A korai koltés fontos, mert igy tobb id6 jut a fiokak felndveésére,
megerésodeésére ([3] alapjan).

Elsé koltés ideje (hét)

Téli tollminéség
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kedvez6 id6szak

kedvez6 idészak

kedvez6 idészak

3. abra A kedvezé id6szak (tavasz) kezdetének bizonyta-
lansaga. (a) Ha a tavasz egy fix idépontban kezdddik, akkor
az egyedek idében el tudjak kezdeni az ivarmirigyeik (go-
nadjaik) fejlesztését, hogy mire a tavasz bekdszont, teljesen
fejlett gonadokkal el tudjanak kezdeni szaporodni. (b) és (c)
A tavasz kezdete bizonytalan. (b) A tavasz a vartnal hama-
rabb kezdd&dik, az egyedek lekésik a szaporodasi idészakot,

mivel gonadjaik nem fejlédtek idében vissza. (c) A tavasz
a vartnal késébb kezdddik, az egyedek tul hamar fejlesztik

vissza az ivarmirigyeiket, amiért igy jelentds koltségeket kell
fizetnitk (pl. nagyobb témeggel kell repulnitk).

tartoz6 szaporodasi értékeket [8]. Ha elég sokaig me-
gyiink vissza az idében, akkor a viselkedés és a hozza
tartoz6 szaporodasi érték konvergal egy tigynevezett
hatarstratégiahoz (limiting strategy) és szaporodasi
értékhez, amely mar fiiggetlen a terminalis jutalom-
tol. Egyszerii esetekben, amint azt lattuk a téli viselke-
dés tanulmanyozasanal is, a végs6 idépont és a termi-
nalis jutalom egyértelmiien meghatarozhaté. Ezutan
mar az optimalis viselkedés kiszamitasa sem jelent
problémat.

Az ennél tagabb optimalis szezonalis viselkedés
meghatarozasa azonban jéval komplikaltabb, mivel
ebben az esetben nincs egy jol meghatarozhato6 végsé
idépont (1. abra), ahol viszonylag egyszerii feltételek
mentén definidlhat6 volna a terminalis jutalom [8].
Ennek oka, hogy a jelenlegi szaporodasi érték fiigg a
jovébeni viselkedéstol, de egy ciklikus, szezonalis kor-
nyezetben a jov6 a mult. A tavaszi szaporodasi érték és
igy a tavaszi viselkedés fiigg a nyari viselkedéstdl, ami
fiigg az 6szi viselkedéstdl, azt viszont a téli viselkedés
hatarozza meg, ami fiigg a tavaszi viselkedéstdl. A kor
bezarult, az optimalis tavaszi viselkedés meghataro-
zasahoz ismerniink kellene az optimalis tavaszi visel-
kedést. Ahhoz, hogy a visszafelé indukci6é technikajat
alkalmazhassuk, valahogy be kell torniink ebbe a kor-
be, ki kell gbngyoliteniink azt; a ciklikus kornyezetre
nem egyetlen korként tekintiink, hanem egymashoz
kapcsolt spiral menetekként, ahol az egyik éves ciklus
kezdete a masik vége [8]. Ez esetben szinte tetszdleges
terminalis jutalommal kezdhetjiik a visszafelé induk-
ci6t valahol a tavoli jévében és haladhatunk vissza a
jelenbeli viselkedés megoldasa felé. Technikailag ez azt
jelenti, hogy ha egy évre megoldottuk a viselkedést és
igy rendelkeziink az év elejei szaporodasi értékekkel,
akkor ezen értékeket hasznalhatjuk az el6z6 év (az id6-
ben visszafelé haladunk!) terminalis jutalmaként [8].
Ezt az eljarast elég sokszor megismételve, az éven belii-
li viselkedés és szaporodasi értékek egy hatarértékhez
konvergalnak [8]. Ez a konvergalt viselkedés lesz az op-
timalis szezonalis viselkedés (optimal annual routine).

Fontos megjegyezni, hogy a konvergalt viselkedés
nem az egyedek aktualisan kovetett viselkedését adja
meg, hanem csak a stratégiat. Ahhoz, hogy megkapjuk
az aktualis viselkedést, két lehet6ségiink van. Egyrészt
az an. eldre indukci6 moédszerével kiszamithatjuk az
aktualis allapoteloszlast, ami a stratégiaval egyiitt mar
megadja az aktualis viselkedést. Ezzel a modszerrel j6-
solhatjuk egy atlagos egyed viselkedését, vagy ponto-
sabban, a populaci6 atlagos viselkedését. A masik lehe-
t6ség, hogy egyedalapti szimulaciét épitiink, amelyben
az egyedek az optimalis stratégia altal meghatarozott
szabalyok alapjan viselkednek. Ez a modszer lehet6vé
teszi a kiilonboz6 viselkedés- és allapotelemek egye-
den beliili korrelaciéinak vizsgalatat is (2. abra) [8].

Esettanulmanyok: alkalmazkodas
a szezonalitashoz

Egy széles korben ismert jelenség, hogy a tropusi, kevés-
bé szezonalis teriileteken é16 madarak kisebb fészekal-
jakat raknak, mint a jéval szezondalisabb, mérsékelt 6vi
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teriileteken €16 tarsaik. Annak ellenére, hogy e kapcso-
lat létezését szamos empirikus vizsgalat eredménye
is tamogatja, evoliicios értelmezése nem egyértelmf.
A két leginkabb elfogadott, egymast nem feltétleniil
kizar6 magyarazat az Ashmole-féle hipotézis (a sze-
zonalisabb kornyezetben a nyari taplalékbdség csok-
kenti a madarak kozotti versengést, ez teszi lehetévé
a nagyobb fészekalj felnevelését), és a fészekpredacios
hipotézis (a tropusokon magas fészekpredaci6 hatasa-
ra alakulnak ki a kisebb fészekaljak). E két érvelés el-
méleti vizsgalatara dolgozott ki McNamara és néhany
munkatarsa [11] egy részletes szezonadlis viselkedési
modellt. A modellben az egyedek eldonthetik, hogy mi-
kor, mennyi tojast raknak, majd mennyi ideig gondozzak
a kikelt fiokakat, figyelembe véve, hogy ha sok egyed él a
teriileten, akkor egy egyedre kevesebb taplalék jut. A mo-
dell eredményei szerint a fészekaljméretnek a kérnyezet
szezonalitasa szerinti valtozasahoz elegend6 a taplalék
szezonalitasinak megvaltoztatasa, vagyis a modell in-
kabb Ashmole hipotézisével van 6sszhangban.

A tollazat a madarak életének egy fontos tényezdje.
A tollak azonban alland6an kopnak, igy rendszeresen
meg kell 6ket Gjitani. A megajulas folyamata a vedlés,
mely egy hossza és igen koltséges folyamat, hiszen a
madarak testtomegiik kozel 10 szazalékat lecserélik
ilyenkor. A vedlés beillesztése az éves ciklusba nem
egyszer(, hiszen olyan mas, szintén id6-, és energia-
igényes folyamatokkal “versenyez” az er6forrasokért,
mint a szaporodas vagy a vandorlas. Két optimalis sze-
zonalis viselkedési modellel vizsgaltuk [1;2] a vedlés
id6zitését befolyasolo tényezoket allando és vandor-
16 madarak esetében. Eredményeink alapjan a tap-
lalék szezonalis valtozatossaganak mértéke az egyik
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legfontosabb meghatarozo6ja a vedlési stratégiaknak.
Alland6 madarak esetében erésen szezonalis kérnye-
zetben az egyedek kozvetleniil a koltés utan vedlenek.
vandorl6 fajoknal a kétleggyakoribb vedlési-vandorla-
si stratégia a nyari és a téli vedlés. Az optimalis szezon-
alis viselkedési modell [1] szerint a nyari vedlés akkor
kedvez6, ha egy nagyon erds nyari taplalékcstics van a
kolt6 teriileten, de a telel6 teriileten a taplalék kevésbé
szezonalis. Téli vedlésre akkor szamithatunk a modell
szerint, ha mind a teleld-, mind a koltOteriileten sze-
zonalis a taplalék, de ellenkez6 fazisban.

Az optimalis éves viselkedés vizsgalata nem korlato-
z6dik csak a gerincesekre. Varpe munkatarsaival [23]
egy tengeri evezOlabu rak esetében modellezte az er6-
sen szezonalis kornyezetben torténé szaporodas id6zi-
tésének problémajat. Modellallatuk, egy evezdlabu rak,
a Déli-Ocedn rovid, de termékeny nyara folyaman a nyilt
tengeri, felszin kozeli vizekben legeli a fitoplanktont. A
kemeény telet a rakok a mélységi vizekbe hiizédva vésze-
lik at, ahol szinte minden élettevékenységiiket felfiig-
gesztve diapauzaba meriilnek. Mivel a nyar révidsége
jelentdsen korlatozza a fejlédésre rendelkezésre allo
id6t, ezért a rogton a nyar elején lerakott petéknek a leg-
jobbak a kilatasaik a ttlélésre. A modell szerint azonban
jelentds eltérés lehet a peték szamara optimalis, illetve a
sziil6k szamara optimalis peterakasi id6k kozott. A sziilék
ugyanis nem a peték, hanem a sajat szaporodasi sikeriik
maximalizalasara “torekednek’. Szamukra tehat jobban
megéri késébb lerakni a petéket, mivel igy tobbet tap-
lalkozva joval tobb petét tudnak lerakni. Ez a petemeny-
nyiség-novekedés béven karpotol a peték kilatasainak a
kés6ébbi peterakas okozta csokkenéséért.

Ugyanezt a modellt hasznalva, vizsgaltak azt is, hogy
mi okozza, hogy egyes rakok még a nyar kezdete el6tt,
csak az el6z6 szezon soran felhalmozott tartalékokat



hasznalva, kezdenek el petét rakni (6k az tin. t6kébol
szaporodok), mig masok csak késébb szaporodnak,
amikor mar a peterakas koltségeit az éppen elfogyasz-
tott taplalék képes fedezni (az Gin. bevételb6l szaporo-
dok). A szerzOk azt talaltak, hogy t6kébdl az el6z6 évben
a petébdl koran kikelt egyedek szaporodnak, mivel ne-
kik hosszii id6 allt rendelkezésiikre az ehhez sziikséges
tartalékok felhalmozasara. Mivel a koran kikel6k koran
raknak petét, tigy t{inik, hogy a populaci6 kettészakad-
hat a koran, t6kébd], és a késdn, bevételbdl szaporodék
csoportjaira. Val6szint, hogy ezen id6beli szétvalast egy-
részt a kornyezeti bizonytalansagok (pl. a szezon kezde-
tétilletben), masrészt a peterakas miatt nem korlatozott
himek allandé szaporodo-készsége megakadalyozza.
A kornyezeti bizonytalansag meértéke jelentdsen
befolyasolhatja az optimalis szezonalis viselkedést.
Szezonalis kornyezetben egy fontos bizonytalansa-
gi tényez6 a tavasz bekoszontének josolhatatlansaga
[22.]. Ez nem gond, ha az egyedek alland6an készen all-
nak a szaporodasra, ekkor, amint bekdszont a tavasz,
rogtén kezdédhet a szaporodas is (3. abra). A madarak
azonban a tél folyaman csokkentik az ivarmirigye-
ik méretét, hogy sporoljanak a repiilési koltségeiken.
Ez a csokkenés elképesztd méret(i lehet, pl. a him se-
regélyek heréi eredeti méretiik 200-ad részére zsugo-
rodnak Ossze. A lecsokkent meéretii ivarmirigyekkel
azonban nem lehet az id6jaras kedvezére fordultaval
azonnal elkezdeni szaporodni, mert azokat vissza kell
noveszteni funkcionalis méretiikre. Ez viszont id6be
telik. Ha a tavasz mindig egy fix idépontban kezdd-
dik, a visszantvesztés nem gond, a madar egyszertien
hamarabb kezdi novelni az ivarmirigyeit, hogy azok a
tavasz kezdetére miikoddképesek legyenek. Mit tegye-
nek azonban, ha a tavasz kezdete josolhatatlan? Ebben
az esetben az egyedek a tavasz atlagos kezdeténél joval
hamarabb rendelkeznek majd teljesen kifejlett ivar-
mirigyekkel, mert igy akkor sem veszitenek szaporo-
dasilehetdséget, ha a tavasz nagyon hamar kezdédne.

A modellek elényel, korlatai és jovdje
Az el6bbi példak talan jol illusztraljak, hogy az opti-

malis szezonalis viselkedési modellek milyen valto-
zatos szituaciokban hasznalhaték. Ez nem meglepd,

hiszen ezen elméleti megkozelités sokféle elénnyel
rendelkezik. E16szor is, ez egy holisztikus megkoze-
lités abban az értelemben, hogy (i) lehet6vé teszi a
és (ii) egy univerzalis fitnesz mértéket, a szaporodasi
értéket hasznal. A szaporodasi érték hasznalata le-
het6vé teszi kiilonb6z6 viselkedések egyidejii vizs-
galatat [1], ami, a teljes ciklus integracioval, segiti
a szezonon ativeld hatasok megértését. Masodszor,
az a tény, hogy az optimalis szezonalis viselkedés
modelljei allapot-alapiiak, lehet6vé teszi szamos fi-
ziologiai részlet — mint az energiahaztartas — egy-
szertli beillesztését a modellekbe. Tovabba a komplex
kornyezeti dinamika is egyszeriien modellezhet6
[22]. Harmadszor a szezonalis viselkedési modellek
a predikci6k gazdag tarhazat szolgaltatjak, igy lehet-
séges tobbek kozott a kiilonb6zd viselkedésformak
id6zitését és az allapotvaltozok éves valtozasat josol-
ni [2]. Ezek az erésen realisztikus modellek lehet6vé
teszik, hogy részletes virtualis kisérleteket hajtsunk
végre, ahol mind az egyedek fiziol6giai allapota, mind
a kornyezet manipulalhato [8]. E virtualis kisérletekkel
lehet6ség van a természetvédelmi kezelési tervek ha-
tékonysaganak, vagy a globalis klimavaltozas hatasa-
inak vizsgalatara [4].

Annak ellenére, hogy az optimalis szezonalis vi-
selkedés modellek szamos elénnyel rendelkeznek,
tobb tényez6 hatraltatja széleskori alkalmazasukat.
A legfébb akadaly, ami egyben a legfébb elény is, a
modellek komplexitasa. Azért, hogy valaki egy elég
valésaghti szezonalis modellt fejlesszen, szamos al-
lapotvaltozot és viselkedési lehetéséget, valamint az
ezek kozotti 0sszefiiggést kell a modellbe épitenie.
Ehhez egy Osszetett szamitogépes alkalmazast kell
létrehozni, ami sajnos meggatolja a legtobb biol6-
gust abban, hogy ilyen modelleket fejlesszen. Egy
masik probléma, hogy a modell szamos alkotérésze
kozotti 6sszefiiggés specifikaldsdhoz sok parameéterre
van sziikség. Az eredmények értelmezése és az ezeken
alapulé predikciok szarmaztatdsa szintén egy idot
rabl6 feladat, de a virtualis kisérletek futtatasa sokat
segithet. Am az optimalis szezonalis stratégiak kiszami-
tasahoz sziikséges futasi id6é exponencialisan n6 az al-
lapot-valtozok szamanak emelkedésével. E nehézségek
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miatt tobb alternativ modellezési megkozelités terjed,
féleg a populacio-és konzervaciobiologiaban (ezek 6sz-
szefoglalasat lasd Hostetler és tarsai [7].

Egy eddig nem érintett, de egyre inkabb felmeriil®
kérdés; hogyan lehet tesztelni a szezonalis viselkedési
modelleket. Bar néhany ilyen modell (pl.[2]) tObb tere-
pi vizsgalatot is inspiralt (pl. [13;14;15], ezen tanulma-
nyok mind tgynevezett megfigyeléses, és nem kisér-
letes vizsgalatokon alapultak. A modellek kisérletes
manipulaciokon alapul6 tesztelése még hianyzik. Ez
nem véletlen, kisérletes vizsgalatokhoz a manipulalt
egyedek tObb szezonon val6 kovetése sziikséges. Bar a
tavérzékeléses technikak gyors fejlédése segithet e té-
ren, jelenleg még nagyon nehéz megoldani nagyszamu
egyed hosszu tava kovetését. Egy érdekes lehetGséget
biztosithat a szezondlis viselkedés tesztelésére, hogy
mind intenzivebben vizsgaljak a gerinctelen allatok
viselkedését és életmenetét. Ez egyrészt lehetévé teszi a
kérnyezet szezonalitasanak kisérletes manipulalasat,
hiszen e sokszor kis méret{i szervezetek kénnyen és kis
helyen tarthatok laboratériumi koriilmények kozott
[3;18]. Masrészt, a rohamosan fejlédd gerinctelen fizio-
l6gia és molekularis biologia egyre inkabb lehetévé te-
szi, hogy pontosan nyomon kovessiik és manipulaljuk
a gerinctelenek allapotat. Ezen 1j és vonzo lehetdségek
kihasznalasara egyre tobb, a gerinctelenek életmeneté-
re szabott optimalis szezonalis viselkedési modell fej-
lesztésére van sziikség.
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KOVETKEZO SZAMUNKBOL

CSABA GYORGY: Nem vagyunk egyformak —
Nemi kilonbségek a gydgyitasban és gydgyuldsban

KORDOS LASZLO: Majmom! Bizva bizzal!

LENGYEL SZABOLCS: El6hely-helyreallitas és természet
védelmi kezelés alfoldi nyilt tdjak védelmében

KOVACS LASZLO: Segner-kerekek és vizimalmok —
Szemléltetés, elméleti alapok, alkalmazas

TAKACS ADAM: Hogyan épitik fel a kvarkok
a részecskéket?
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