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Abstract We characterized the reproductive effort of great tits (Parus major) feeding their
nestlings by a food allocation index and analised its within- and between-individual, day to day
variations with automated weighing of their nests under natural conditions (Toth ez al. 1991). We selected eight
nests by random sampling from the nests weighted automatically over the feeding period at the nestbox site of the
Biological Station of the E6tvos University within 1993-2003. The broods differ in a great extent in the profiles of
the visit rate, mean prey mass and nestling provisioning. However, neither the average visit number per day nor
the mean prey mass of the broods changes significantly while the daily amount of food per nestling slightly and
significantly increases with the age of the nestlings. The allocation index does not differ significantly between the
observed periods. The parent birds eat 29% of the collected food at least and give 71 % to the nestlings while the
amount of the collected food varies in a wide range. In agreement with the model of (van Noordwijk & de Jong
1986) this leads to positive relation between the amount of food eaten by parents and given to the nestlings.
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Osszefoglalé Fiokaikat etet$ széncinegék (Parus major) szaporodasi befektetését egy taplalék allokacios index-
koriilmények kozott automatizalt fészektomeg-mérés alapjan (Toth et al. 1991). A vizsgalathoz véletlenszeriien
valasztottunk ki nyolc fészket az ELTE Godi Biologiai Allomasan, 1993-2003 idészakban, automatizalt sily-
méréssel kovetett fészkelések koziil. A fészkek nagymértékben kiilonboznek egymastol abban, hogy a vizsgalt
periodusban hogyan alakul a latogatasszam, az atlagos prédatomeg és a fiokaknak hordott 6sszes taplalék meny-
nyisége. Ha azonban az 0sszes fészek atlagat nézziik, se az atlagos latogatasszam, se az atlagos prédatomeg, nem
valtozik szignifikdnsan a fiokak koraval (9-16 napos fiokdkat vizsgalva), mig az egy fiokdra jutd taplalék meny-
nyisége enyhe ndvekedést mutat. Hasonloképpen, mig az egyes egyedek taplalékallokacios indexe szignifikansan
kiilonbozhet egymastol, addig a tojok és a himek atlagos allokacios indexe kozt nincs szignifikans kiilonbség. Az
allokacios index nem mutatott szignifikans stadiumfliggést sem (két blokkot kiilonitve el: 6-10 napos, ill. 11-16
napos fiokak esetében). A madarak atlagosan maximum az dsszes talalt taplalék ~71%-at adjak a fiokaiknak, mi-
nimalisan ~29%-at pedig maguk eszik meg. Ekdzben a fiokédknak hordott taplalék mennyisége nagymértékben
varialt a fészkek kozott. (van Noordwijk & de Jong 1986) modelljével 6sszhangban mindez pozitiv 6sszefliggést
eredményez az etetd madarak altal elfogyasztott és a fiokaknak hordott taplalék napi mennyisége kozott.

Kulcsszavak: tdpldlék-allokdcid, automata silymérés, testtomeg, tapldlék tomeg, etetés-szdm

ELTE Genetikai Tanszék, Populaciobiologiai Csoport, 1117 Budapest, Pazmany Péter sétany 1/c. Mészaros, A.,
e-mail: meszianita@gmail.com; Pasztor, E., e-mail: lizp@falco.elte.hu

1. Bevezetés tasra (acquisition and allocation problem).

van Noordwijk & de Jong (1986) megmu-
A madarak viselkedésokologiai kutatdsd-  tattdk, hogy amennyiben egyes territoriu-
nak klasszikus problémdja, hogy hogyan mok kodzott nagyok a kiilonbségek a fellel-
hat a megszerezhet taplalék mennyisége hetd prédak mennyiségét tekintve (vannak
a szUlok és a fiokak kozti taplalékmegosz-  ,,gazdag-” és ,,szegény-csaladok™), viszont

! megosztott elsd szerzék
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a fiokédkat etetd sziilok nem kiillonboznek
nagymértékben abban, hogy a prédak ha-
nyad részét vigyék a fészekbe, azaz az al-
lokacios arany csak kismértékben varial,
akkor pozitiv korrelaciot varunk a sziilék és
a fiokak altal elfogyasztott taplalék meny-
nyisége kozott. A gazdagabb taplalék-ella-
tottsagl teriilettel rendelkez6 madaraknal
a szillék is tobbet esznek és a fiokdknak
is tobbet adnak. Forditott helyzetben: ha
a teriiletek taplalékellatottsagaban nincse-
nek nagy kiilonbségek, viszont a csaladok
mas-mas aranyban osztjdk meg a talalt
taplalékot maguk és fiokaik kozott, akkor
negativ 0sszefiiggést varunk a sziilok altal
megevett taplalék és a fészekbe hordott tap-
lalek kozott. Az elmélet tesztelésére azon-
ban csak specialis esetekben van lehetdség
pl. Brown (2003). Mivel nehezen mérhetd,
hogy a sziilémadarak mennyi taplalékot fo-
gyasztanak két latogatas kozott, igy nem ta-
laltunk olyan cikket, melyben természetes
populacidkban taplalék-allokaciot vizsgal-
nak sziilok és fiokak kozott. Az etetési akti-
vitas harom fontos jellemzd;jét viszont, a 14-
togatasszamot, a fiokdknak hordott taplalek
mindségét és mennyiségét a Parus genus
kiilonb6zd fajaindl (P. major, P. caeruleus,
P. gambeli, P. montanus) kdzvetlen megfi-
gyeléssel tobbszor is meghataroztak. Roya-
ma (1966) vorosfeny6-erdoben €16 szénci-
negéken végzett kutatdsa soran egyértelmi
negativ kapcsolatot talalt a latogatidsszam
¢s az atlagos prédatomeg kozott. van Balen
(1973) megéllapitotta, hogy a széncinege-
sziilok a fiokak 7 napos kora utan tobbet 1a-
togatnak, ha az atlagos prédatomeg kisebb.
Woodburn (1997) latogatasszamlalok ada-
tain, automatizalt fészektomeg-mérésen és
fot6zédson alapul6d kutatdsai pedig bizonyit-
jak, hogy széncinegéknél a latogatassza-
mok telitédnek a fiokak 9-16. napja kozott,
s ebben az etetési idészakban legnagyobb

az atlagos prédatdmeg és az Osszes hozott
taplalék mennyisége is.

Kacelnik (1984) seregélyeken (Sturnus
vulgaris) végzett taplalék-manipulacios ki-
sérlete szerint a fiokaszdm és az idoegység
alatt begylijthetd taplalék mennyiségének
novekedésével a taplalék-allokacios arany
is nd. Késébbi kisérletiikben (Kacelnik &
Cuthill 1990) etetére szoktatott seregélyek
taplalékfogyasztasat és taplalékelvitelét
nézték. A kisérletben valtoztattdk az etetd
fészektdl valod tavolsagat, valamint megno-
velt és a lecsokkentett fészekaljakat hoztak
létre. Azt az eredményt kaptak, hogy a tap-
lalékallokacio (azaz, hogy a fiokak hanyad
részét kapjak az Osszegyljtott taplaléknak)
mértéke a megndvelt fészekaljban nagyobb,
mint a csdkkentettben, és ez az arany mind-
két fészekaljban magasabb a kozelebbi ete-
t6 mellett, amikor nagyobb az iddegység
alatt elérheté taplalék mennyisége. Mar-
tins és Wright (1993) sarlosfecskék (Apus
apus) fidkaszam-manipulécios kisérletében
kozvetetten becsiilték a taplalék-allokacios
aranyt: a megnovelt 3-fiokas fészkekben a
hozott préda 6sszes tomegében ndvekedést
tapasztaltak, bar az egy fidkara jutd tapla-
lékmennyiség csokkent; a sziilok ugyanak-
kor kevesebb taplalékot fogyasztottak, mint
a manipulalatlan fészkekben.

Az altalunk alkalmazott nagy pontossagl
(0,01 g) automatizalt fészektomeg-mérés
¢és a folyamatos adatrogzités lehetdvé teszi,
hogy egy minimum-becslést adjunk a sziild
madar altal elfogyasztott taplalék mennyisé-
gérol két fészek-latogatas kozott az esetek
tobbségében. fgy meg tudjuk becsiilni, hogy
a fiokak, a sziilok altal Osszesen gyiijtott
taplalékbol maximalisan hanyad részt kap-
nak. Korabbi, nem publikalt eredményeink
(10 fészek vizsgalata, a fiokak 3, 7, 11 és
15 napos koraban mérve) azt mutatjak, hogy
amig a latogatasszamban és a fészekbe hor-
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dott taplalék mennyiségében nagyok a kii-
l6nbségek (min.: 21 g, max.: 55 g), addig
a fiokaknak adott taplalék mennyisége és a
tojok testtomege kozt erds, pozitiv Ossze-
fiiggés all fent. A nagyobb testtomegi tojok
tobb taplalékot hordtak a fiokaknak. A tojok
altal elfogyasztott taplalék mennyisége fel-
tételezhet6en novekszik a testtomegiikkel,
hisz mind az alapanyagcsere rata, mind a
repiilés energiakoltsége novekszik a test-
tomeggel. Ez alapjan azt vartuk, hogy az
elfogyasztott és a fiokaknak adott taplalék
mennyisége is pozitiv Osszefliggésben van.
Ez egyben azt is jelenti, hogy az elérhetd
taplalék mennyiségének fliggvényében ke-
véssé valtozik, hogy a fiokak a taplalék hany
szazalékat kapjak, vagyis az egyedek kozott
nagyobb a kiilonbség abban, hogy mennyi
taplalékot talalnak, mint abban, hogy ennek
hanyad részét adjak a fidkaknak.

2. Anyag és modszer

A vizsgalathoz sziikséges adatokat az ELTE
Godi Biologiai Allomasan kialakitott odu-
telepen fészkeld széncinegék (Parus major)
fészkeinek mérésével nyertiik. Vizsgélata-
ink helyszinén a kicsiny, 6-9 tojasos szénci-
nege-fészekaljak jellemzdek, amire a tertilet
park jellegébdl adodo alacsonyabb taplalék-
ellatottsag lehet a magyarazat.

A godi odutelepen 1993 és 2003 kozott
folyt adatgyiijtés a Toth Zoltan altal kifej-
lesztett szamitdgépes tomegmérd rendszer
és szoftver segitségével (Toth et al. 1991). E
rendszer részeként specialis odukat haszna-
lunk, melyek lehetévé teszik a természetes
populaciodban zajlé események folyamatos,
zavartalan nyomon kovetését (részletes le-
irast 1d. Botar 2001, Halpern et al. 1997).
Az adatrogzitést és az adatok eldzetes fel-
dolgozasat a ,,The Wisitor” nevll szamitogé-

pes programcsomag teszi lehetdvé (Cuthill
et al. 2000, Halpern et al. 1997, Krebs et al.
1999, Krebs & Magrath 2000, Rands & Cut-
hill 2001, Woodburn & Perrins 1997, Szép
et al. 1995).

A vizsgalat két 1épcsdben tortént. E16szor
véletlenszertien kivalasztottunk 8 fészket az
1993-2003 ko6zott mért 30 godi fészek ko-
ziil. Az adatelemzés eredetileg a fiokak 9-16
napos kora kozotti idészakra vonatkozott.
Késobb ezt kiegészitettiik a 6-8 napos fioka-
kat eteté madarak adataival. Két fészeknél
nem volt mérés a vizsgalt idészak valamely
intervallumaban: az egyiket csak a 9. naptol,
a masikat a 8. naptol mértiik.

Eléfordult, hogy egy-egy napndl (az ese-
tek 6,5 %-ban) nem volt teljes a mérés, né-
hany ora (pl. aramszlinet miatt) kimaradt,
ilyenkor a latogatdsszamokat korrigéltuk,
hogy megkapjuk a teljes (becsiilt) napi érté-
ket. A korrigalast a fiokak 9-16 napos kora
kozott ugy végeztiik, hogy a hidnyz6 inter-
vallumot a fészek tobbi napjanak ugyanazon
idGbe eso latogatasszamainak atlagahoz ara-
nyositottuk, mert ebben az iddoszakban, a
latogatasszamban telitddést tapasztaltunk.
A feldolgozas soran a program szétvalasz-
totta a tojo- és himlatogatasokat, ahol ezt a
két madar kozti testtomeg kiilonbség lehe-
tové tette. A korai iddszakban a tojo a fé-
szekben ¢éjszakazik, igy a reggel kirepiild
madar biztosan a tojo. A sziilok kozt 1évo
testtomeg-kiilonbség a kelés utani 10. nap
utdan mar nem valtozik jelentés mértékben,
s ez altalaban lehetévé teszi, hogy azokon
a napokon is meghatarozzuk a latogatd ma-
darak nemét, amikor a tojé nem é&jszakazik
a fészekben. Ha tul kozel volt egymashoz
a két madar tomege, akkor egyes napokon
vagy egy-egy napszakaszban nem lehetett
megmondani, hogy a latogatas a him vagy
a tojo madaré volt-e. A tojok testtomege az
els6 héten 10 %-kal csokken, ezért vannak
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olyan fészkek, amikben az etetés elsd és
utolsé szakaszaban jol elkiiloniil testtomeg
alapjan a két madar, a kozéps6 egy-két na-
pon viszont nem.

A taplalék-allokacié vizsgélatdhoz sziik-
ség volt a két nem szétvalasztasara, hiszen
preciz tomegvaltozasok kellettek. A mada-
rak tdvozasi tomegeibdl megkaptuk a madar
atlagos tomegét, a pozitiv fészektomeg-val-
tozasokbol a napi atlagos prédatdmeget, a
két latogatas kozti testtdomeg-novekedésbol
pedig annak atlagait, mindegyiket nemen-
ként. Végsd 1épésben a napi adatokat egy
latogatasrekordba rendeztiik, melybdl ne-
menként kiszamoltuk az dsszes bevitt zsak-
many tomegét (a):

a=pxv €]

ahol (p), az atlagos prédatomeg, (v) pedig a
napi latogatasszam;
a napi 0sszes testtomeg-ndvekedést (b):

b=(z/n)xmx*v 2)

ahol (z) a testtomeg-novekedéses kinn létek
napi szama. (n) a mérhetd testtdmeg val-
tozassal (novekedd, csokkend, valtozatlan
testtomeg) jaré kinn létek szama. (v) a napi
latogatasszam (ebben bent vannak azok a
latogatasok is, amikor nem lehetett mérni,
hogy mennyit evett, mert pl. fiokaiiriiléeket
vitt ki a fészekbdl), és (i) a kinn 1étek alatti
testtomeg-ndvekedés napi atlagat adja meg;
majd ezek ismeretében a taplalék-allokaciot:

e=al(a+b) 3)

ahol (a) a fészekbe hordott zsadkmany tome-
ge és (b) a madar napi Osszes testtdmeg-no-
vekedése.

A fenti paramétereket hasznalva, az (a+b)
Osszeg megadja az egy nap minimdlisan

gylijtott taplalék mennyiségét. A (b) valods
értékét ugyanis alabecsiiljiik a szamitasaink
soran: a szabadon mozgd madar, repiilés,
ugralas kozben az elfogyasztott taplalek
egy részEt energiaként azonnal hasznositja,
melynek mennyiségérél mi nem kapunk in-
formaciot a mérés folyaman.

Minden fészken beliil linearis regressziot
végeztiink a fiokak koraval a latogatasszam-
ra, az atlagos prédatdmegre és az dsszes fé-
szekbe hordott taplalék mennyiségére.

Az allokéciés-index vizsgalatahoz kevert
altalanos linedris modelleket alkalmaztunk
(GLM: General Linear Modell), melyekben
a fészek random faktorként szerepel. A szii-
16 ill. fioka altal evett taplalék mennyisége
kozti dsszefiiggés megallapitdsahoz random
tényez6s GLM-ben fiiggetlen valtozoként a
sziilg altal elfogyasztott taplalék mennyisé-
gét, kovaltozoként pedig az Gsszes hozott
préda mennyiségét hasznaltuk. A statiszti-
kai elemzéseket az SPSS (10.0) segitsége-
vel végeztiik.

3. Eredmények

A latogatasszam két fészekben szignifikan-
san csokkent, négyben pedig szignifikdnsan
novekedett a fiokak koraval. A fészkek napi
atlagos latogatdsszaméaban viszont nincs
sem novekedés, sem csokkenés (F' 6= 2,86,
p=0,14; 1a. abra). Az atlagos prédatomeget
illetéen 6t fészekben volt szignifikans val-
tozas. Harom fészeknél szignifikansan nott,
kett6nél pedig szignifikansan csokkent a
prédak atlagos tomege. A fészkekbe hordott
prédak napi atlagos tomegében azonban
nem volt megfigyelhetd trend (<, (= 0,02, p
=0,91; 1b. abra). A fiokaknak hordott tapla-
1¢k mennyisége egy fészekben szignifikan-
san csokkent, két fészekben szignifikansan
nétt. Az egy fidkara jutd taplalék mennyi-
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1.dbra A latogatdsszdm (a), az atlagos préda-
tomeg (b) és az egy fidkara jutd taplalék
(c) atlaga és szérasa a fiokdk 9-16 napos
kora kozott. Az egy fidkéra jutd taplalék
mennyiségének napi dtlaga szignifikans
novekedést mutat.

ségének napi atlaga enyhe, de szignifikans
novekedést (F 6= 8,41, p = 0,027) mutat
(1c. abra).

A taplalékallokacids-index varialasa-
nak elemzésébe azt a hat fészket vontuk be,
amelyekben a nemek elkiilonithetdk voltak.
Tojok esetében az atlag 0,70 + 0,014 SE,
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2. dbra Stadiumfliggés vizsgalata abban az 5
fészekben, amelyekben mindkét sta-
diumbdl voltak adatok. A himek (elsé
stadiumban 17 adat, masodikban 6sz-
szesen 22) és a tojok (elsé stadiumban
21, masodikban 6sszesen 29 adat) allo-
kacios indexeinek,boxplot”-jai az eteté-
si id6szak két stadiumaban.

himeknél az atlagos allokécié 0,72 + 0,12
SE. A két nem atlagos allokacioja 0,71 +
0,007 SE, ami azt jelenti, hogy a madarak
az egy nap alatt talalt taplaléknak maximum
~71%-at a fiokaiknak adjak, a maradék
~29%-t maguk eszik meg. Megvizsgaltuk,
vajon fiigg-e ez az arany a fiokak koratol.
A stadiumfiiggés vizsgalatanak érdekében
két blokkot kiilonitettiink el: 6-10 napos,
ill. 11-16 napos fidkakat etetd sziilok allo-
szekben, amelyekben mindkét stadiumbol
voltak adatok (2. abra). Az allokaciés-index
nem mutatott szignifikans stadiumfiiggést
sem a himek (F1, a3 0,151; p=0,71), sem
a tojok esetében (F L s 4,07; p = 0,09).
Himek esetében a varianciak szignifikan-
san kiilonboznek (Levene-teszt: p < 0,001).
A stadiumhatast ezért Welch probaval is
megvizsgaltuk, s valtozatlanul ugy talaltuk,
hogy a két stadium atlagos allokécios indexe
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kozott nincs szignifikdns kiilonbség (Welch
statisztika: 1,327, d.f .= 1, 38,8, p = 0,256).
A 2. abra jol mutatja, hogy mig az alloka-
ciés ardny variancidja a 11-16 napig tartd
iddszakban joval nagyobb a himek esetén,
mint azt megel6zden, a két stidiumban az
allokécids arany medidnjai megegyeznek.
Az egyes madarak kozti kiilonbség meg-
allapitasahoz 6 fészek adatai alltak a rendel-
kezésiinkre. Egyvaltozos, egyetlen random
faktort (egyed) tartalmazé GLM-modellben
szignifikans egyedhatast kapunk mind a hi-
mek (Fj’ 5= 8,404; p < 0,001), mind a to-
jok eseteben (F ;= 2,53; p = 0,046). Tojok
kozott az allokéacids index varianciajaban
nincs szignifikans kiilonbség (Levene-teszt:
p>0,05). Post-hoc tesztben Bonferroni kor-
rekcié mellett is azt talaltuk, hogy a himek
koziil egy egyed mindegyik masiktdl, egy
masik him, pedig 2 egyed kivételével mind-
egyiktdl szignifikansan kiilonbozik. Bonfe-
roni korrekcid mellett viszont egyik tojopar
atlagos allokacios indexe kozt sincs szig-
nifikans kiilonbség. Mivel a him-allokacio
variancigja fészkek kozt is kiilonbozik (Le-
vene-teszt: p < 0,05), tobbféle nem-paramé-
teres tesztet is végeztiink, amik egyontetiien
ugyanazt az eredményt adtak, hogy himek-
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nél az allokacids index eloszldsa egyeden-
ként kiilonbozik (pl. Kruskal Wallis teszt:
5= 24,76, p < 0,0001).

Az egyeden beliili 6sszefliggések vizsga-
lata igazolta a fiokédknak hordott (a) és szii-
16k altal evett (b) taplalék mennyisége kozti
pozitiv korrelaciot. Tojok és himek esetében
is erds szignifikans Osszefiiggést kaptunk
a ket valtozo atlaga kozott (tojok: F, ;. =
22,58; p <0,001; himek: F, = 12,594; p <
0,001) (3.a és 3.b abra). A himek és a tojok
esetében is azonban egy-egy madar (nem
ugyanaz a fészek) eltér az atlagos trendtdl.

4. Ertékelés

A klasszikus etetési jellemz6k vizsgalataval
kapott eredményeink megegyeztek az iro-
dalmi adatokkal, miszerint egy-egy popula-
ciéban az atlagos latogatasszam és atlagos
prédatomeg csekély mértékben ingadozik
a fiokak 9 és 16 napos kora kozott (Wood-
burn 1997). Mig a viselkedésokologiaban az
egyedek atlagos viselkedését vizsgaljak tu-
lajdonsagaik és a kdrnyezeti valtozok fligg-
vényében (Barta et al. 2002), addig az eto-
logusok az egyedi viselkedést meghatarozo

3000

toj Osszes testtomeg-nivekedése (cg)

4 - .
a 1000 2000 3000 4000

fidkaknak gyljtott taplalék témege (cg)

3. dbra A fidkdknak gy(ijtott és a himek (a) illetve tojok (b) altal minimalisan megevett taplalék
Osszefliggése a vizsgalt 6 fészekben. A vastag egyenes tartozik az atlagos értékekhez, az
azonos jell pontok és a rajuk illesztett vékony egyenesek tartoznak egy-egy egyedhez.
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mechanizmusokra kivancsiak. Az egyedek
jellemzdire és az atlagos viselkedésre vo-
natkozé eredményeink azonban arra figyel-
meztetnek, hogy az atlagos viselkedésbdl
nem lehet kozvetleniil az egyes egyedek vi-
selkedésérdl informaciot szerezni. Az atlag
mogott az egyedek igen valtozatos torténe-
tei rejlenek. A prédaméret, a latogatasszam,
a hordott taplalék mennyiségének szezonon
beliili palyai szignifikdnsan és jelentds mér-
tékben kiilonbozhetnek. Ez azzal magyaraz-
hato, hogy naprol napra sok, fészkenként
kiilonboz6 tényezd hatarozza meg az egyes
valtozok értékét, amelyek azonban dsszes-
séglikben nem valtoznak a fészkelés soran.
Ez azonban nem zarja ki, hogy a kiilénb6z6
fészkek egyedi jellemzdi kiilonbozé mér-
tékben és iranyban akar tendenciozusan val-
tozzanak.

Mikozben a fészekbe hordott taplalék
mennyisége egyedrdl-egyedre nagymérték-
ben varidl, az egyedek atlagos taplalék allo-
valtozik. Az allokaciés arany kismértékii
kiilonbségei és a taplalékellatottsag nagy-
mértékli ingadozdsa a van Noordwijk &
de Jong (1986) modell alapjan vart pozitiv
Osszefliggést eredményezi a sziilo altal el-
fogyasztott taplalék és a fiokaknak hordott
taplalék napi mennyisége kozott (3. abra).
A tobb taplalékot hordé madarak aranyo-
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