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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 (Tóth et 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 Eötvös 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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Összefoglaló Fiókáikat etető széncinegék (Parus major) szaporodási befektetését egy táplálék allokációs index-
szel jellemeztük és ennek az indexnek az egyeden belüli és egyedek közti variációját vizsgáltuk természetes 
körülmények között automatizált fészektömeg-mérés alapján (Tóth et al. 1991). A vizsgálathoz véletlenszerűen 
választottunk ki nyolc fészket az ELTE Gödi Biológiai Állomásán, 1993-2003 időszakban, automatizált súly-
méréssel követett fészkelések közül. A fészkek nagymértékben különböznek egymástól abban, hogy a vizsgált 
periódusban hogyan alakul a látogatásszám, az átlagos prédatömeg és a fiókáknak hordott összes táplálék men�-
nyisége. Ha azonban az összes fészek átlagát nézzük, se az átlagos látogatásszám, se az átlagos prédatömeg, nem 
változik szignifikánsan a fiókák korával (9-16 napos fiókákat vizsgálva), míg az egy fiókára jutó táplálék men�-
nyisége enyhe növekedést mutat. Hasonlóképpen, míg az egyes egyedek táplálékallokációs indexe szignifikánsan 
különbözhet egymástól, addig a tojók és a hímek átlagos allokációs indexe közt nincs szignifikáns különbség. Az 
allokációs index nem mutatott szignifikáns stádiumfüggést sem (két blokkot különítve el: 6-10 napos, ill. 11-16 
napos fiókák esetében). A madarak átlagosan maximum az összes talált táplálék ~71%-át adják a fiókáiknak, mi-
nimálisan ~29%-át pedig maguk eszik meg. Eközben a fiókáknak hordott táplálék mennyisége nagymértékben 
variált a fészkek között. (van Noordwijk & de Jong 1986) modelljével összhangban mindez pozitív összefüggést 
eredményez az etető madarak által elfogyasztott és a fiókáknak hordott táplálék napi mennyisége között.
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1. Bevezetés	

A madarak viselkedésökológiai kutatásá-
nak klasszikus problémája, hogy hogyan 
hat a megszerezhető táplálék mennyisége 
a szülők és a fiókák közti táplálékmegosz-

tásra (acquisition and allocation problem). 
van Noordwijk & de Jong (1986) megmu-
tatták, hogy amennyiben egyes territóriu-
mok között nagyok a különbségek a fellel-
hető prédák mennyiségét tekintve (vannak 
„gazdag‑” és „szegény-családok”), viszont 

1 megosztott első szerzők
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a fiókákat etető szülők nem különböznek 
nagymértékben abban, hogy a prédák há-
nyad részét vigyék a fészekbe, azaz az al-
lokációs arány csak kismértékben variál, 
akkor pozitív korrelációt várunk a szülők és 
a fiókák által elfogyasztott táplálék men�-
nyisége között. A gazdagabb táplálék-ellá-
tottságú területtel rendelkező madaraknál 
a szülők is többet esznek és a fiókáknak 
is többet adnak. Fordított helyzetben: ha 
a területek táplálékellátottságában nincse-
nek nagy különbségek, viszont a családok 
más-más arányban osztják meg a talált 
táplálékot maguk és fiókáik között, akkor 
negatív összefüggést várunk a szülők által 
megevett táplálék és a fészekbe hordott táp-
lálék között. Az elmélet tesztelésére azon-
ban csak speciális esetekben van lehetőség 
pl. Brown (2003). Mivel nehezen mérhető, 
hogy a szülőmadarak mennyi táplálékot fo-
gyasztanak két látogatás között, így nem ta-
láltunk olyan cikket, melyben természetes 
populációkban táplálék-allokációt vizsgál-
nak szülők és fiókák között. Az etetési akti-
vitás három fontos jellemzőjét viszont, a lá-
togatásszámot, a fiókáknak hordott táplálék 
minőségét és mennyiségét a Parus genus 
különböző fajainál (P. major, P. caeruleus, 
P. gambeli, P. montanus) közvetlen megfi-
gyeléssel többször is meghatározták. Roya-
ma (1966) vörösfenyő-erdőben élő szénci-
negéken végzett kutatása során egyértelmű 
negatív kapcsolatot talált a látogatásszám 
és az átlagos prédatömeg között. van Balen 
(1973) megállapította, hogy a széncinege-
szülők a fiókák 7 napos kora után többet lá-
togatnak, ha az átlagos prédatömeg kisebb. 
Woodburn (1997) látogatásszámlálók ada-
tain, automatizált fészektömeg-mérésen és 
fotózáson alapuló kutatásai pedig bizonyít-
ják, hogy széncinegéknél a látogatásszá-
mok telítődnek a fiókák 9-16. napja között, 
s ebben az etetési időszakban legnagyobb 

az átlagos prédatömeg és az összes hozott 
táplálék mennyisége is. 

Kacelnik (1984) seregélyeken (Sturnus 
vulgaris) végzett táplálék-manipulációs kí-
sérlete szerint a fiókaszám és az időegység 
alatt begyűjthető táplálék mennyiségének 
növekedésével a táplálék-allokációs arány 
is nő. Későbbi kísérletükben (Kacelnik & 
Cuthill 1990) etetőre szoktatott seregélyek 
táplálékfogyasztását és táplálékelvitelét 
nézték. A kísérletben változtatták az etető 
fészektől való távolságát, valamint megnö-
velt és a lecsökkentett fészekaljakat hoztak 
létre. Azt az eredményt kapták, hogy a táp-
lálékallokáció (azaz, hogy a fiókák hányad 
részét kapják az összegyűjtött tápláléknak) 
mértéke a megnövelt fészekaljban nagyobb, 
mint a csökkentettben, és ez az arány mind-
két fészekaljban magasabb a közelebbi ete-
tő mellett, amikor nagyobb az időegység 
alatt elérhető táplálék mennyisége. Mar-
tins és Wright (1993) sarlósfecskék (Apus 
apus) fiókaszám-manipulációs kísérletében 
közvetetten becsülték a táplálék-allokációs 
arányt: a megnövelt 3-fiókás fészkekben a 
hozott préda összes tömegében növekedést 
tapasztalták, bár az egy fiókára jutó táplá-
lékmennyiség csökkent; a szülők ugyanak-
kor kevesebb táplálékot fogyasztottak, mint 
a manipulálatlan fészkekben. 

Az általunk alkalmazott nagy pontosságú 
(0,01 g) automatizált fészektömeg-mérés 
és a folyamatos adatrögzítés lehetővé teszi, 
hogy egy minimum-becslést adjunk a szülő 
madár által elfogyasztott táplálék mennyisé-
géről két fészek-látogatás között az esetek 
többségében. Így meg tudjuk becsülni, hogy 
a fiókák, a szülők által összesen gyűjtött 
táplálékból maximálisan hányad részt kap-
nak. Korábbi, nem publikált eredményeink 
(10 fészek vizsgálata, a fiókák 3, 7, 11 és 
15 napos korában mérve) azt mutatják, hogy 
amíg a látogatásszámban és a fészekbe hor-
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dott táplálék mennyiségében nagyok a kü-
lönbségek (min.: 21 g, max.: 55 g), addig 
a fiókáknak adott táplálék mennyisége és a 
tojók testtömege közt erős, pozitív össze-
függés áll fent. A nagyobb testtömegű tojók 
több táplálékot hordtak a fiókáknak. A tojók 
által elfogyasztott táplálék mennyisége fel-
tételezhetően növekszik a testtömegükkel, 
hisz mind az alapanyagcsere ráta, mind a 
repülés energiaköltsége növekszik a test-
tömeggel. Ez alapján azt vártuk, hogy az 
elfogyasztott és a fiókáknak adott táplálék 
mennyisége is pozitív összefüggésben van. 
Ez egyben azt is jelenti, hogy az elérhető 
táplálék mennyiségének függvényében ke-
véssé változik, hogy a fiókák a táplálék hány 
százalékát kapják, vagyis az egyedek között 
nagyobb a különbség abban, hogy mennyi 
táplálékot találnak, mint abban, hogy ennek 
hányad részét adják a fiókáknak. 

2. Anyag és módszer

A vizsgálathoz szükséges adatokat az ELTE 
Gödi Biológiai Állomásán kialakított odú-
telepen fészkelő széncinegék (Parus major) 
fészkeinek mérésével nyertük. Vizsgálata-
ink helyszínén a kicsiny, 6-9 tojásos szénci-
nege-fészekaljak jellemzőek, amire a terület 
park jellegéből adódó alacsonyabb táplálék-
ellátottság lehet a magyarázat. 

A gödi odútelepen 1993 és 2003 között 
folyt adatgyűjtés a Tóth Zoltán által kifej-
lesztett számítógépes tömegmérő rendszer 
és szoftver segítségével (Tóth et al. 1991). E 
rendszer részeként speciális odúkat haszná-
lunk, melyek lehetővé teszik a természetes 
populációban zajló események folyamatos, 
zavartalan nyomon követését (részletes le-
írást ld. Botár 2001, Halpern et al. 1997). 
Az adatrögzítést és az adatok előzetes fel-
dolgozását a „The Wisitor” nevű számítógé-

pes programcsomag teszi lehetővé (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 vizsgálat két lépcsőben történt. Először 
véletlenszerűen kiválasztottunk 8 fészket az 
1993-2003 között mért 30 gödi fészek kö-
zül. Az adatelemzés eredetileg a fiókák 9-16 
napos kora közötti időszakra vonatkozott. 
Később ezt kiegészítettük a 6-8 napos fióká-
kat etető madarak adataival. Két fészeknél 
nem volt mérés a vizsgált időszak valamely 
intervallumában: az egyiket csak a 9. naptól, 
a másikat a 8. naptól mértük. 

Előfordult, hogy egy-egy napnál (az ese-
tek 6,5 %-ban) nem volt teljes a mérés, né-
hány óra (pl. áramszünet miatt) kimaradt, 
ilyenkor a látogatásszámokat korrigáltuk, 
hogy megkapjuk a teljes (becsült) napi érté-
ket. A korrigálást a fiókák 9-16 napos kora 
között úgy végeztük, hogy a hiányzó inter-
vallumot a fészek többi napjának ugyanazon 
időbe eső látogatásszámainak átlagához ará-
nyosítottuk, mert ebben az időszakban, a 
látogatásszámban telítődést tapasztaltunk. 
A feldolgozás során a program szétválasz-
totta a tojó- és hímlátogatásokat, ahol ezt a 
két madár közti testtömeg különbség lehe-
tővé tette. A korai időszakban a tojó a fé-
szekben éjszakázik, így a reggel kirepülő 
madár biztosan a tojó. A szülők közt lévő 
testtömeg-különbség a kelés utáni 10. nap 
után már nem változik jelentős mértékben, 
s ez általában lehetővé teszi, hogy azokon 
a napokon is meghatározzuk a látogató ma-
darak nemét, amikor a tojó nem éjszakázik 
a fészekben. Ha túl közel volt egymáshoz 
a két madár tömege, akkor egyes napokon 
vagy egy-egy napszakaszban nem lehetett 
megmondani, hogy a látogatás a hím vagy 
a tojó madáré volt-e. A tojók testtömege az 
első héten 10 %-kal csökken, ezért vannak 
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olyan fészkek, amikben az etetés első és 
utolsó szakaszában jól elkülönül testtömeg 
alapján a két madár, a középső egy-két na-
pon viszont nem.

A táplálék-allokáció vizsgálatához szük-
ség volt a két nem szétválasztására, hiszen 
precíz tömegváltozások kellettek. A mada-
rak távozási tömegeiből megkaptuk a madár 
átlagos tömegét, a pozitív fészektömeg-vál-
tozásokból a napi átlagos prédatömeget, a 
két látogatás közti testtömeg-növekedésből 
pedig annak átlagait, mindegyiket nemen-
ként. Végső lépésben a napi adatokat egy 
látogatásrekordba rendeztük, melyből ne-
menként kiszámoltuk az összes bevitt zsák-
mány tömegét (a):

	 a = p̅ * v	 (1)

ahol (p̅), az átlagos prédatömeg, (v) pedig a 
napi látogatásszám;
a napi összes testtömeg-növekedést (b):

	 b = (z / n) * m— * v	 (2)

ahol (z) a testtömeg-növekedéses kinn létek 
napi száma. (n) a mérhető testtömeg vál-
tozással (növekedő, csökkenő, változatlan 
testtömeg) járó kinn létek száma. (v) a napi 
látogatásszám (ebben bent vannak azok a 
látogatások is, amikor nem lehetett mérni, 
hogy mennyit evett, mert pl. fiókaürüléket 
vitt ki a fészekből), és (m—) a kinn létek alatti 
testtömeg-növekedés napi átlagát adja meg; 
majd ezek ismeretében a táplálék-allokációt:

	 e = a / (a + b)	 (3)

ahol (a) a fészekbe hordott zsákmány töme-
ge és (b) a madár napi összes testtömeg-nö-
vekedése. 

A fenti paramétereket használva, az (a+b) 
összeg megadja az egy nap minimálisan 

gyűjtött táplálék mennyiségét. A (b) valós 
értékét ugyanis alábecsüljük a számításaink 
során: a szabadon mozgó madár, repülés, 
ugrálás közben az elfogyasztott táplálék 
egy részét energiaként azonnal hasznosítja, 
melynek mennyiségéről mi nem kapunk in-
formációt a mérés folyamán.

Minden fészken belül lineáris regressziót 
végeztünk a fiókák korával a látogatásszám-
ra, az átlagos prédatömegre és az összes fé-
szekbe hordott táplálék mennyiségére.

Az allokációs-index vizsgálatához kevert 
általános lineáris modelleket alkalmaztunk 
(GLM: General Linear Modell), melyekben 
a fészek random faktorként szerepel. A szü-
lő ill. fióka által evett táplálék mennyisége 
közti összefüggés megállapításához random 
tényezős GLM-ben független változóként a 
szülő által elfogyasztott táplálék mennyisé-
gét, kováltozóként pedig az összes hozott 
préda mennyiségét használtuk. A statiszti-
kai elemzéseket az SPSS (10.0) segítségé-
vel végeztük.

3. Eredmények 

A látogatásszám két fészekben szignifikán-
san csökkent, négyben pedig szignifikánsan 
növekedett a fiókák korával. A fészkek napi 
átlagos látogatásszámában viszont nincs 
sem növekedés, sem csökkenés (F1,6 = 2,86, 
p = 0,14; 1a. ábra). Az átlagos prédatömeget 
illetően öt fészekben volt szignifikáns vál-
tozás. Három fészeknél szignifikánsan nőtt, 
kettőnél pedig szignifikánsan csökkent a 
prédák átlagos tömege. A fészkekbe hordott 
prédák napi átlagos tömegében azonban 
nem volt megfigyelhető trend (F1,6 = 0,02, p 
= 0,91; 1b. ábra). A fiókáknak hordott táplá-
lék mennyisége egy fészekben szignifikán-
san csökkent, két fészekben szignifikánsan 
nőtt. Az egy fiókára jutó táplálék mennyi-
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ségének napi átlaga enyhe, de szignifikáns 
növekedést (F1,6 = 8,41, p = 0,027) mutat 
(1c. ábra). 

A táplálékallokációs-index variálásá-
nak elemzésébe azt a hat fészket vontuk be, 
amelyekben a nemek elkülöníthetők voltak. 
Tojók esetében az átlag 0,70 ± 0,014 SE, 

hímeknél az átlagos allokáció 0,72 ± 0,12 
SE. A két nem átlagos allokációja 0,71 ± 
0,007 SE, ami azt jelenti, hogy a madarak 
az egy nap alatt talált tápláléknak maximum 
~71%-át a fiókáiknak adják, a maradék 
~29%-t maguk eszik meg. Megvizsgáltuk, 
vajon függ-e ez az arány a fiókák korától. 
A stádiumfüggés vizsgálatának érdekében 
két blokkot különítettünk el: 6-10 napos, 
ill. 11-16 napos fiókákat etető szülők allo-
kációját hasonlítottuk össze abban az 5 fé-
szekben, amelyekben mindkét stádiumból 
voltak adatok (2. ábra). Az allokációs-index 
nem mutatott szignifikáns stádiumfüggést 
sem a hímek (F1, 5,43 = 0,151; p = 0,71), sem 
a tojók esetében (F1, 5,49 = 4,07; p = 0,09). 
Hímek esetében a varianciák szignifikán-
san különböznek (Levene-teszt: p < 0,001). 
A stádiumhatást ezért Welch próbával is 
megvizsgáltuk, s változatlanul úgy találtuk, 
hogy a két stádium átlagos allokációs indexe 

1. ábra	 A látogatásszám (a), az átlagos préda-
tömeg (b) és az egy fiókára jutó táplálék 
(c) átlaga és szórása a fiókák 9-16 napos 
kora között. Az egy fiókára jutó táplálék 
mennyiségének napi átlaga szignifikáns 
növekedést mutat.

2. ábra Stádiumfüggés vizsgálata abban az 5 
fészekben, amelyekben mindkét stá-
diumból voltak adatok. A hímek (első 
stádiumban 17 adat, másodikban ös�-
szesen 22) és a tojók (első stádiumban 
21, másodikban összesen 29 adat) allo-
kációs indexeinek „boxplot”-jai az eteté-
si időszak két stádiumában. 

a)

b)

c)
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között nincs szignifikáns különbség (Welch 
statisztika: 1,327, d.f .= 1, 38,8, p = 0,256). 
A 2. ábra jól mutatja, hogy míg az alloká-
ciós arány varianciája a 11-16 napig tartó 
időszakban jóval nagyobb a hímek esetén, 
mint azt megelőzően, a két stádiumban az 
allokációs arány mediánjai megegyeznek.

Az egyes madarak közti különbség meg-
állapításához 6 fészek adatai álltak a rendel-
kezésünkre. Egyváltozós, egyetlen random 
faktort (egyed) tartalmazó GLM-modellben 
szignifikáns egyedhatást kapunk mind a hí-
mek (F5, 36 = 8,404; p < 0,001), mind a to-
jók esetében (F5,36 = 2,53; p = 0,046). Tojók 
között az allokációs index varianciájában 
nincs szignifikáns különbség (Levene-teszt: 
p > 0,05). Post-hoc tesztben Bonferroni kor-
rekció mellett is azt találtuk, hogy a hímek 
közül egy egyed mindegyik másiktól, egy 
másik hím, pedig 2 egyed kivételével mind-
egyiktől szignifikánsan különbözik. Bonfe-
roni korrekció mellett viszont egyik tojópár 
átlagos allokációs indexe közt sincs szig-
nifikáns különbség. Mivel a hím-allokáció 
varianciája fészkek közt is különbözik (Le-
vene-teszt: p < 0,05), többféle nem-paramé-
teres tesztet is végeztünk, amik egyöntetűen 
ugyanazt az eredményt adták, hogy hímek-

nél az allokációs index eloszlása egyeden-
ként különbözik (pl. Kruskal Wallis teszt: 
χ2

5 = 24,76, p < 0,0001).
Az egyeden belüli összefüggések vizsgá-

lata igazolta a fiókáknak hordott (a) és szü-
lők által evett (b) táplálék mennyisége közti 
pozitív korrelációt. Tojók és hímek esetében 
is erős szignifikáns összefüggést kaptunk 
a két változó átlaga között (tojók: F1,35 = 
22,58; p < 0,001; hímek: F1,35 = 12,594; p < 
0,001) (3.a és 3.b ábra). A hímek és a tojók 
esetében is azonban egy-egy madár (nem 
ugyanaz a fészek) eltér az átlagos trendtől.

4. Értékelés

A klasszikus etetési jellemzők vizsgálatával 
kapott eredményeink megegyeztek az iro-
dalmi adatokkal, miszerint egy-egy populá-
cióban az átlagos látogatásszám és átlagos 
prédatömeg csekély mértékben ingadozik 
a fiókák 9 és 16 napos kora között (Wood-
burn 1997). Míg a viselkedésökológiában az 
egyedek átlagos viselkedését vizsgálják tu-
lajdonságaik és a környezeti változók függ-
vényében (Barta et al. 2002), addig az eto-
lógusok az egyedi viselkedést meghatározó 

3. ábra A fiókáknak gyűjtött és a hímek (a) illetve tojók (b) által minimálisan megevett táplálék 
összefüggése a vizsgált 6 fészekben. A vastag egyenes tartozik az átlagos értékekhez, az 
azonos jelű pontok és a rájuk illesztett vékony egyenesek tartoznak egy-egy egyedhez.
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mechanizmusokra kíváncsiak. Az egyedek 
jellemzőire és az átlagos viselkedésre vo-
natkozó eredményeink azonban arra figyel-
meztetnek, hogy az átlagos viselkedésből 
nem lehet közvetlenül az egyes egyedek vi-
selkedéséről információt szerezni. Az átlag 
mögött az egyedek igen változatos történe-
tei rejlenek. A prédaméret, a látogatásszám, 
a hordott táplálék mennyiségének szezonon 
belüli pályái szignifikánsan és jelentős mér-
tékben különbözhetnek. Ez azzal magyaráz-
ható, hogy napról napra sok, fészkenként 
különböző tényező határozza meg az egyes 
változók értékét, amelyek azonban összes-
ségükben nem változnak a fészkelés során. 
Ez azonban nem zárja ki, hogy a különböző 
fészkek egyedi jellemzői különböző mér-
tékben és irányban akár tendenciózusan vál-
tozzanak.

Miközben a fészekbe hordott táplálék 
mennyisége egyedről-egyedre nagymérték-
ben variál, az egyedek átlagos táplálék allo-
kációját jellemző index csak kismértékben 
változik. Az allokációs arány kismértékű 
különbségei és a táplálékellátottság nagy-
mértékű ingadozása a van Noordwijk & 
de Jong (1986) modell alapján várt pozitív 
összefüggést eredményezi a szülő által el-
fogyasztott táplálék és a fiókáknak hordott 
táplálék napi mennyisége között (3. ábra). 
A több táplálékot hordó madarak arányo-

san több táplálékot is fogyasztanak. Míg az 
eddigi, kísérleti vizsgálatok, azaz Kacelnik 
& Cuthill seregélyeken végzett etetéses kí-
sérlete (1990), valamint Martins & Wright 
sarlófecskés fiókaszám-manipulációs kí-
sérlete (1993) az allokációs arány megvál-
tozását eredményezték, addig mintánkban 
az allokáció értékének fészkenkénti átlaga 
0,71 körül mozog, vagyis a szülők az ös�-
szes talált táplálékmennyiségből maximáli-
san 71%-t adnak a fiókáknak és minimáli-
san 29%-t eszik meg. A kísérleti és a terepi 
megfigyelésen alapuló eredmények közti 
különbségnek az lehet a magyarázata, hogy 
az allokációs arányt meghatározó tényezők 
átlagos hatása természetes körülmények kö-
zött kiegyenlítődik, míg a kísérletek alapján 
egy-egy tényező hatása mutatható ki.
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