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The phenomenon of hatching asynchrony - that is the last nestling hatches at least one day later than
its siblings - is widespread in a few altricial orders. lts direct cause is that the female begins to incu-
bate the clutch before laying the last egg. Thus the last egg begins to develop and hatches later than
the earlier laid eggs. Consequently great size hierarchy develops among siblings which frequently
may lead to the death of the smallest nestling. In this case why did hatching asynchrony evolve and
why did not natural selection eliminate it? Up to now several hypotheses have been set up for the
explanation of the development of this phenomenon.

16 hypotheses consider hatching asynchrony as an adaptive strategy maintained by natural selec-
tion, while according to the Hormonal Hypothesis it is only a physiological epiphenomenon.The
most widespread hypothesis is the Adaptive Brood-reduction Hypothesis which supposes that in
case of food-shortage parents can rear up the reduced brood at the expense of the death of the small-
est nestling in asynchronous broods. The extension of this hypothesis is the High Quality Offspring
Hypothesis in case when asynchronous broods are as productive as synchronous ones but fledge at
least some heavier nestlings whose post-fledging survival may be better. If brood reduction always
occurs, the Insurance Hypothesis gives the best explanation for the evolution of hatching asyn-
chrony. One special case of the former one is the Larder Hypothesis, when the younger sibling
serves as food for its older nestmate(s). The Sex Ratio Manipulation Hypothesis may be the most
suitable for species with sex-dimorphism, as in this case the larger sex may be more vulnerable for
food-shortage and thus hatching asynchrony may skew the sex-ratio in favour of the smaller sex,
which needs less energy to rear up.

From the 7 hypotheses supposing time-saving, the Hurry-Up Hypothesis considers hatching asyn-
chrony advantageous as nestlings hatch earlier and thus meet better food conditions during the
breeding season. Earlier incubation also reduces the duration of laying thus the risk of predation on
eggs (Egg Protection Hypothesis), the risk of egg-inviability due to inclement weather (Egg
Viability Hypothesis), the risk of brood parasitism (Brood Parasitism Hypothesis) and the risk the
nest is occupied by other pairs (Limited Breeding Opportunities Hypothesis). The risk of predation
on eggs versus on nestlings (Nest Failure Hypothesis) and the risk of predation on females during
the laying versus brooding period (Adult Predation Hypothesis) may determine the optimal degree
of hatching asynchrony.

Four hypotheses suppose the reduction of energy investment. According to the Peak Load
Reduction Hypothesis the total energy requirement of the asynchronous brood does not decrease but
it is more evenly distributed and thus puts less load on parents than all siblings were of equal age.
Similarly parents may bring a great variety of food to different aged nestlings (Dietary Diversity
Hypothesis) and thus are not forced to search on only some special food types. The Sibling Rivalry
Hypothesis supposes that the energy requirement of the brood decreases as asynchronous hatching
creates a stable size hierarchy among nest mates and thus reduces unnecessary sibling rivalry.
According to the Sexual Conflict Hypothesis the female can reduce its own energy investment at
the male’s cost due to hatching asynchrony.

Finally the Energetic Constraint Hypothesis does not seek for the reason of asynchronous hatching,
only supposes that its realisation has energetic constraints and together with the Individual
Optimisation Hypothesis tries to explain the intrapopulation variation of hatching asynchrony.

E. Ludvig, Department of Genetics, EGtvés University, Budapest, Mizeum krt. 4/a., H-1088,
Hungary
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Az aszinkron kelés jelensége

Az aszinkron kelés - azaz hogy az utolso
fioka legalabb 1 nappal késébb kel ki test-
véreinél - tobb fészeklaké madarrendben
is eiterjedt (Clark & Wilson 1981, Stole-
son & Beissinger 1995). Kialakuldsanak
kozvetlen oka az, hogy a tojé az utolsé to-
jas lerakasa el6tt megkezdi a tojasok kot-
lasat, s igy az utolsd tojas késdbb indul
csak fejlédésnek és joval késobb is kel ki
a korabban lerakott tojasoknal. Ennek ko-
vetkeztében nagy méretbeli kiilonbség ala-
kul ki a fiokak kozott és a fészekaljon be-
lili hierarchia sokszor a legkisebb fioka
pusztulasahoz vezet. Akkor egyaltalan mi-
ért alakult ki az aszinkron kelés, és miért
nem tiintette el a természetes szelekcio? A
jelenség evolucidjanak magyarazatara ed-
dig tobb hipotézis sziiletett. A tovabbiak-
ban ezeket tekintem at torténeti sorrend-
ben majd egyfajta osztialyozasukat is be-
mutatom.

1. Tojasvédelem hipotézis

Elészor Dunlop (1910) figyelt fel az
aszinkron kelés jelenségére, és azzal ma-
gyarazta, hogy a korabban elkezdett kot-
lassal a tojo védi a tojasait a ragadozdkkal
szemben.

Ez a hipotézis olyan fajokra lehet igaz,
ahol a tojasokat a tojasrakas idején nagy
predacios kockazat fenyegeti. Ilyenek pél-
daul egyes telepes fészkeldk, ahol gyakori
a fajon beliili tojaspredacio (Parsons 1976,
Bollinger et al. 1990).

A hipotézis érvényességét ugy lehetne
tesztelni, hogy az inkubaci6é allandosagat
osszevetjiikk a tojaspusztulas meértékével.
Erre eddig egy vizsgalat tortént: azokban a

kiiszvagd csér (Sterna hirundo) fészkek-
ben, amelyekben predacié tértént, az inku-
bacio kevésbé volt allando, mint azokban
a fészkekben, ahol nem tortént tojaspusz-
tulas (Bollinger et al. 1990).

2. Adaptiv fészekalj-csokkentés
hipotézis

David Lack nevéhez filizédik, aki a negy-
venes évek végétdl kezdve sok mas jelen-
séghez hasonloan (pl. a fészekaljméret
foldrajzi trendje) az aszinkron kelés kiala-
kulasara 1s talalt adaptiv magyarazatot
(1954). Szerinte az aszinkron kelés lehet6-
séget ad arra, hogy a fészekaljméret iga-
zodjon az aktualis taplalékkészlethez. Ha
ugyanis a tojasrakas pillanataban a sziil6k
nem tudjdk felmérni, hogy a fidkanevelés
idején milyen taplalék-készlet varhato, ak-
kor olyan fészekaljat célszerd rakniuk,
amelyet )6 taplalékellatottsag esetén tud-
nak felnevelni. Mivel az aszinkron kelés
kovetkeztében az utolsé fidka késGbb kel
ki testvéreinél, taplaléksziike esetén hamar
elpusztul s ilyenkor a kisebb fészekaljat a
sziil6k mar képesek felnevelni. Viszont ha
béséges a taplalékkészlet, az utolso, ki-
sebb fidka is kirepiilhet. Ezzel szemben,
ha szinkron lenne a kelés, vagyis a fidkak
koézt nem lenne szamottevé méretbeli kii-
l6nbség, a taplaléksziike mindegyik fiokat
¢érintené, ami csokkentené kirepiilési és to-
vabbi tllélési esélyeiket. A fentiek alapjan
a kovetkezGképp fogalmazhatjuk meg az
Adaptiv fészekalj-csékkentés hipotézis
predikciojat: taplalékszike esetén az
aszinkron fészekaljak produktivabbak, az-
az tobb fidkat reptetnek, mint a szinkron
kel6 fészekaljak.

Szamos megfigyelés bizonyitotta, hogy
az utolsé fioka lasabban fejlédik és gyak-
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rabban pusztul el testvéreinél (pl. Ricklefs
1965, Howe 1976, O’Connor 1978, Zach
1982, Wiklund 1985, Lessels & Avery
1989). A témaval foglalkozo kisérletes
vizsgalatok egyik 0sszefoglalojaban azon-
ban Amundsen és Slagsvold (1991 a) azt
taldlta, hogy 28, kiilonb6z3 rendszertani
csoportokat reprezental6 esetbdl 22-ben a
szinkron fészekaljaknak volt magasabb
koltéssikere. Kiilon vizsgalva azokat a ki-
sérleteket, ahol a taplalékkészlet manipu-
lalasa révén a sziik, illetve bdségés tapla-
lékkinalat hatasat is tanulmanyoztdk, a 9
vizsgalatbol 6-ban mindkét korilmény
esetén 1jbol a szinkron fészekaljak bizo-
nyultak produktivabbnak (Slagsvold 1982,
Shaw 1985, Haydock & Ligon 1986,
Slagsvold 1986 a, Slagsvold & Lifjeld
1989 a, Stouffer & Power 1990). Egy a
zebra-pintyen (Poephilla guttata) végzett
vizsgalatban mindkét taplalékkinalat ese-
tén az aszinkron fészekaljak reptettek tobb
fiokat (Skagen 1988) és csak két kisérlet-
ben sikeriilt igazolni a fészekalj-csokke-
nés adaptiv voltat: Sandvik (1987) a kor-
mos varji (Corvus corone) és Magrath
(1989) a feketerigd (Turdus merula) kelés-
hosszat és taplalékkészletét manipulalva
azt talalta, hogy jo taplalkozasi feltételek
esetén a szinkron fészekaljak koltéssikere
magasabb volt az aszinkronéknal, mig a
szilkebb taplalékkészlet az aszinkron fé-
szekaljak koltéssikerének kedvezett. Az
aszinkron kelésid fészekaljak koltéssikere
sokszor azért marad el a szinkron kelési
fészekaljakétol, mert bdséges taplalék-
készlet esetén is bekovetkezik az utolsé fi-
oka pusztulasa (Price 1985, Amundsen &
Stockland 1988, Skagen 1988, Amundsen
& Slagvold 1991 a, Hillstrtom & Olsson
1994), ami ebben az esetben egyaltalan
nem tekinthetd adaptiv jelenségnek. Tobb
fajnal a fidokapusztulas mértéke egyenes

aranyban all az aszinkronitas fokaval
(Bryant 1978, Slagsvold 1985, Stouffer &
Power 1990, Seddon & van Heezik 1991 a,
b), ami szintén megkérdbjelezi az aszink-
ron kelés elényosségét.

Mivel gy tiinik, hogy az aszinkron ke-
lés csak kedvezétlen taplalékellatottsag
esetén adaptiv, a legujabb modellek (Tem-
me & Charnov 1987, Forbes 1991, Pija-
nowski 1992, Lamey & Lamey 1994) azt
vizsgaljak, hogy milyen gyakorianak kell
lennie ahhoz a rossz éveknek, hogy az
aszinkron stratégia tartosan produktivabb-
nak bizonyuljon a szinkron kelési straté-
gianal. Forbes (1994) pedig a terepkuta-
toknak ajanl egy olyan kisérleti tervet,
amely alapjan el lehet donteni, hogy mi
szamit rossz évnek és hogy akkor valoban
érvényesiil-e Lack hipotézise.

3. Biztonsagi tartalék hipotézis

Szamos, 2 tojast raké madarcsoportnal a
késébb keld fioka boséges taplalékkinalat
esetén is elpusztul. A jelenséget el8szor
Dorward (1962) irta le, s azzal magyaraz-
ta, hogy a masodik tojas biztonsagi tarta-
Iékként szolgal arra az esetre, ha az elsé
tojas nem kelne ki vagy a nagyobbik fidka
valamilyen ok miatt elpusztulna.

A hipotézis predikcidoi a kovetkezd-
képp fogalmazhatéak meg: a biztonsagi
tartalék tojas rakasa olyan fajokban alakul
ki, ahol (1) a fészekaljméret kicsi, igy egy
tojas vagy fidka elvesztése a fészekalj
nagy hanyadat érinti és a kotlasi idGszak
hosszll vagy (2) a tojasképzés és kotlas
energiaigénye viszonylag alacsony a fi6-
kak felneveléséhez képest.

(3) Aszinkronitds hidnyaban az utolso
fioka pusztulasa ritkabban és idGsebb kor-
ban kovetkezik be.
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Kizarblagos fészekaljcsokkenést Alta-
laban két tojast rako fajoknal figyeltek
meg, példdul egyes tengeri szuldknal
(Dorward 1962, Anderson 1990), pelika-
noknal (Burke & Brown 1970, Cash &
Evans 1986), pingvineknél (Williams
1980) és nagyobb sasoknal (Simmons
1980). Tobb fajnal dsszehasonlitva az egy
és két tojasos fészekaljak produktivitasat a
kutatok (Kepler 1969, Gargett 1977, Bra-
un & Hunt 1983, Cash & Evans 1986)
mindig azt talaltak, hogy a kéttojasos fé-
szekaljakbol gyakrabban repiilt ki egy fio-
ka, mint a csak egy tojasbol all6 fészekal-
jakbol. Ez utobbi eredmények igazoljak a
biztonsagi tartalék hipotézis létjogosultsa-
gat. Szulafajoknal mesterségesen létreho-
zott szinkron fészekaljakban a masodik fi-
oka csak késdbb pusztult el, mint az
aszinkron fészekaljakban s6t néhany eset-
ben ki is repiilt (Dorward 1962, Nelson
1964, Anderson 1989). Tehat az aszinkron
kelés eldsegiti a biztonsagi fioka gyors el-
tavolitasat abban az esetben, ha az els6 fi-
o0ka sikeresen kikelt (Lamey & Mock
1991). Az obligat fészekalj-csdkkenést
sokszor az idGsebb testvér agressziv visel-
kedése okozza (O’Connor 1978, Stinson
1979, Mock 1984). Olyan sasoknal pelda-
ul, ahol nem fordult el6 obligat fibkapusz-
tulas, a kelés is sokkal szinkronabbnak bi-
zonyult és a fiokak kozti méretkiilonbsé-
gek is kisebbek voltak (Edwards & Collo-
py 1983).

Egyes sirdlyféléknél is (Parson 1975,
Nisbet & Cohen 1975, Hébert & Barclay
1986), amelyek fészekalja altalaban 3 to-
jasbol &ll, a biztonsagi tartalék hipotézis
magyarazhatja a harmadik, altalaban joval
kisebb tojas lerakasat, amelybdl csak na-
gyon bdséges taplalékkészlet esetén repiil
ki fioka. Ezért kés6bb a hipotézist Mock
és Parker (1986) kiterjesztette mas tobb

tojast rako fajokra is (pl. gémfélék), ahol a
fészekpredacié miatt gyakori lehet a fé-
szekalj részleges pusztulasa.

4. Sietés hipotézis

A korai inkubécié nemcsak aszinkron ke-
léshez vezet, hanem azt is eredményezi,
hogy az elsének lerakott tojasok korabban
kelnek ki, mintha a t0j6 a kotlas elkezdésé-
vel megvarna a teljes fészekalj lerakasat.
Ez adaptivnak bizonyulhat abban az eset-
ben, ha a fidkak felneveléséhez sziikséges
taplalékkészlet a koltési id6szak folyaman
rohamosan csékken (Hussell 1972, Slag-
svold 1986 a). Tehat a sitetés hipotézis pre-
dikcidja az, hogy az aszinkron kelés akkor
elényds, ha (1) egyszer koltéknél a koltési
idészak révid vagy (2) tobbszoér koltok
esetében az utols6é fészekaljnal, amikor a
taplalékkészlet mar csokkenében van.

Csak kozvetett bizonyitékok vannak:
tobbszor koltd fajoknal, példaul cinegék-
nél (Gibb 1950, Perrins 1965, 1979) és a
kormos légykaponal (Ficedula hypoleuca,
Slagsvold 1986 a) a koltési iddszak eldre-
haladtaval csokken a koltéssiker viszont
né az aszinkron keld fészkek aranya.

A taplalékkészlet csokkenését a koltési
id6szak soran kozvetlenill csak Bryant
(1978) mutatta ki, 6 viszont nem talalt
Osszefiiggést a molnarfecskénél (Delichon
urbica) a keléshossz éa a taplalékkészlet
kozott.

5. Csucsigény-csokkentés hipotézis

Ezt a hipotézist el6szor Ingram (1959) irta
le a réti fiilesbagolynal (4sio flammeus),
majd késébb Hussell (1972) is megfogal-
mazta. Szerintiikk az aszinkron kelés azért
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is elényds lehet, mert kiilonb6z6 kori fid-
kadkat eredményezve csokkentheti a fé-
szekalj cstics- energiaigényét. Ez a hipoté-
zis olyan fajokra lehet érvényes, amelyek-
nél a taplalékigény éles csucsot mutat a fi-
okanevelés idején. Az éles csucs azt jelen-
ti, hogy egy-egy fiokanal a taplalékigény
megndvekedése rovidebb ideig tart, mint
az els6 és az utolsé fidka kikelése kozott
eltelt id6szak.

Ez a hipotézis magyarazhatja az
aszinkron kelés fennmaradasit a molnar-
fecskénél (Delichon urbica), amelyik éles
taplalékigény-csticsot mutat a fidkaneve-
1és idején (Bryant & Gardiner 1979). Eb-
ben a fajban a csicsigényt kb. 7-8%-kal
csokkentheti az aszinkron kelés. Més fa-
jokban azonban sokkal kisebbre becsiilhe-
t6 ez az érték (pl. a gyurgyalagnal (Merops
apiaster) Lessels & Avery 1989), illetve a
taplalékigény maximuma a kirepiilés utan
jelentkezik (cinegék, Smith 1978, Krebs &
McCleery 1984).

Mock és Schwagmeyer (1990) modell-
jiikben azt talaltdk, hogy az aszinkron ke-
1ésb6l szarmazo6 energiamegtakaritas csak
nagy fészekaljaknal (10-nél tobb fioka) és
extrém aszinkronitas (10-14 nap) estén le-
het jelentds.

6. Eléskamra hipotézis

A kés6bb rakott tojasok, illetve késébb
kelt majd elpusztult fiokak taplalékul szol-
gilhatnak az id6sebb fidkaknak (Alexan-
der 1974), igy csokkenthetik a sziil6k
energiaraforditisat a fiokanevelés idején.
A hipotézis azt josolja, hogy taplaléksziike
esetén csak a kisebb fidka elfogyasztisa
aran sikeriil az id6sebb fiokat kireptetni.
A tojas lerakasara, kikoltésére és a fio-
ka etetésére forditott energia joval tobbre

becsiilhet6, mint a tojas vagy a fidka elfo-
gyasztasabol nyerhet6 energia (Magrath
1990). igy ez a magyarazat - szemben tsbb
alacsonyabb rendi fajjal, ahol ez a sziil6i
gondoskodas egyetlen lehetséges modja
(Mock 1994) - madarak esetében nem va-
l6szint, bar akad példa a fiokak kozotti
kannibalizmusra (Anderson 1990, Borto-
lotti et al. 1991, Stanback & Koenig 1992).

7. Fészekparazitizmus hipotézis

A tojasrakasi id6 csokkentése nemcsak a
predacié kockazatat csokkentheti, hanem
védelmet nyujthat a fajok kozostti (Wiley
& Wiley 1980) és fajon beliili (Kendra et
al. 1988, Lombardo et al. 1989, Romagna-
no et al. 1990) fészekparazitizmus ellen.

Az aszinkron inkubicid aziltal is els-
nyos lehet, hogy a korabban lerakott sajat
tojasok kelnek ki korabban, igy ezek tul-
€lési esélye nagyobb, mint a késébb kel
idegen fiokaké (Ricklefs 1993). Természe-
tesen ez utobbi elény csak akkor érvénye-
stilhet, ha a gazda és parazita fiokak kozott
nincs olyan fokii méretbeli kiilonbség,
mint a kakukk (Cuculus canorus) esetében.

Ez a hipotézis magyarazhatja, hogy mi-
ért aszinkron a fiokak kelése a szarvas har-
kalynal (Melanerpes formicivorus) és az
orvds jégmadarnal (Ceryle rudis), holott
mind a harkalyfélékre, mind a jégmadarfé-
lékre a szinkron kelés a jellemz§ (Ricklefs
1993).

8. Testvérharc-csokkentés
hipotézis

Fészeklaké madaraknal gyakori jelenség a
fiokak kozti versengés a taplalékért, féleg
ha sziikés a taplalékkészlet. A versengés
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sokszor felesleges energiapazarlashoz is
vezethet, amit inkabb a novekedésbe fek-
tethetnének. Az aszinkron kelés stabil
rangsort alakithat ki a fiokak ko6zott, ami a
felesleges harcok elkeriilését teszi lehetd-
vé (Hahn 1981). Ez a hipotézis f6leg olyan
fajokra lehet érvényes, ahol a fiokak k-
zott komoly harcok folynak.

Hahn (1981) a hipotézist a kacagd si-
ralyt (Larus atriciila) tanulmanyozva alli-
totta fel, ugyanis azt talalta, hogy a termé-
szetes aszinkron fészekaljakban gyakrab-
ban repiilt ki az dsszes fidka, mint a mes-
terségesen létrehozott szinkron fészekal-
jakban. Mock és Ploger (1987) szintén azt
talaltak, hogy hevesebb harcok diltak a
mesterségesen létrehozott szinkron pész-
torgém (Bubulcus ibis) fészekaljakban és a
sziil6k is tobb taplalékot hordtak ezeknek
a fészekaljaknak. Hasonlé6 eredmények
(Fujioka 1985), viszont az aszinkron fé-
szekaljakban t6bb esetben éhen pusztult az
utols6 fidka, mig a szinkron fészekaljak-
ban nem volt pusztulds. Wiebe és Borto-
lotti (1994) az amerikai sélymot (Falco
sparverius) vizsgalva azt talalta, hogy a
szinkron fészekaljak felnevelésé¢hez tébb
energiara van sziikség. Osorno és Drum-
mond (1995) vizsgalatai a kék 1aba szulan
(Sula nebouxii) szintén megerdsitik azt a
feltételezést, hogy az aszinkron kelés
csdkkenti a fidkak kozti agressziot és a fé-
szekalj taplalékigényét.

A kéktorkna gyurgyalagon (Merops viri-
dis) végzett energetikai vizsgalatok (Bry-
ant & Tatner 1990) azonban nem tdmaszt-
jak ala Hahn hipotézisét: a mesterségesen
1étrehozott szinkron és a természetes
aszinkron fészekaljak felnevelésének
energiaigénye nem kiilonb6zott.

Tovabbi ellenérvek a hipotézissel
szemben, hogy szinkron fészekaljakban is

létrejohet stabil dominanciasorrend (Mag-
rath 1990) illetve az aszinkron fészekal-
jakban kialakult hierarchia nem feltétleniil
stabil (Grieg-Smith 1985).

9. Fészekpusztulas hipotézis

A gondolat, hogy a tojok azért kezdik
el6bb a fészekalj kotlasat, hogy tojasaikat
védjék mar korabban is felvetdott (Dun-
lop 1910, Tyrvainen 1969, Hussell 1972),
de csak Clark és Wilson 1981-es dsszefog-
lalé cikke nyoman valt kdzismertte. Szé-
leskorii irodalmi attekintés mellett bemu-
tattak egy modellt is, amely megkiilonboz-
teti a fidkakori és tojaskori predacios koc-
kazatot. A modell predikcidja szerint a két
predacios rata hanyadosatol, az Gn. fészek-
pusztulasi aranytol (FPA) fligg, hogy a to-
joknak mikor célszert a kotlast elkezdeni.
Ha a tojasok jobban kitettek a ragadozok-
nak, mint a fidkak, azaz FPA kisebb 1-nél,
a tojoknak minél hamarabb kell kotlaniuk,
hogy cs6kkentsék a tojésrakédsi idGszak
hosszat. A modell extrém esetben azt jo-
solja, hogy a kotlasnak az els6 tojas lera-
kasaval kell megkezdddnie. Ezzel szem-
ben, ha a fiokadk veszélyeztetettebbek,
azaz FPA nagyobb 1-nél, tgy egyre inkabb
késébbre tolodik a kotlas, viszont a teljes
kelési szinkronitashoz a fidkakori predaci-
Os ratanak legalabb 5-szor nagyobbnak
kell lennie, mint a tojaskori pusztulasi
aranynak.

Clark és Wilson (1981) 87 fészeklako
madarfaj koltési adatait elemezte. Megal-
lapitottak, hogy az aszinkron kelés a gya-
koribb stratégia, csak 21 fajt lehetett
szinkron kelésiinek tekinteni. Az odiuksitd
fajok korében, ahol viszonylag kicsi mind
a tojas-, mind a fidkakori predacios kocka-
zat, szinte minden faj aszinkron koltést-
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nek szamitott, szemben az erls fidkapre-
dacidt szenved$ szabadonfészkelSkkel,
ahol a fajok 30%-dban szinkron kelt a fé-
szekalj. Ezen csoporton beliil 14% volt a
szinkron kolt6k aranya a fan fészkelSknél,
mig a fenyegetettebb, alacsony bokrokon
és foldon fészkel6knél 40% volt ez az
arany. A nagyobb predacidos nyomas alatt
€16 tropusi fajok koérében is elég gyakori
volt a szinkron kelés. Ezen eredmények
alapjan a két szerz6 igazolva latta modell-
jiikk predikcidjat, azonban azt is elismer-
ték, hogy a természetben sokkal gyakoribb
a szinkron kelés, mint ahogy a modell jo-
solna. Ezért modelljiiket a tovabbiakban
tobben biraltak és tovabbfejlesztették.
Richter (1982) azt kifogasolta, hogy Clark
és Wilson nem vette figyelembe, hogy az
aszinkron kelés nem adaptiv fészekalj-
csokkenéshez vezethet, azaz az utolsé fi6-
ka talélési valészinlisége csokken az
aszinkron fészekaljakban. Hussell (1985)
¢s Bancroft (1985) pedig egymastol flig-
getleniil arra hivtik fel a figyelmet, hogy a
fészekpusztulasi ardny kiszamitasanal
nem a teljes fidkakori illetve tojaskori na-
pi predacios ratakat kellene figyelembe
venni, hanem az elsé és utols6 fidka kire-
piilése kozotti id6szakra es6 napi predaci-
s ratat kellene elosztani a tojasrakas ide-
jére esé hasonlé rataval. A médositott mo-
dellben az optimalis aszinkronitids mértéke
nemcsak az Gjonnan szidmitott FPA-t6l
fiigg, hanem az utolsé fidka talélési valo-
szinliségétdl is. Az uj modell alapjan nem
célszerli a kotlast az utolsé el6tti tojas le-
rakasa el6tt megkezdeni, mert az til ma-
gas fiokapusztulashoz vezethet.

Slagsvold 1986-ban ujra elemezte
Clark és Wilson adatait és megallapitotta,
hogy a szabadonfészkel6knél, ahol gyakori
a fészekpusztulas, az aszinkron kelés valo-
szinilleg a prediciés nyomas csékkentésére

alakult ki és ezek a fajok igyekeznek no-
velni a kés6bb keld fioka talélési esélyeit,
azaz fészekaljtalélési stratégiat folytatnak.
Ez utobbi feltételezést azzal latta igazolt-
nak, hogy a szabadonfészkelSknél altala-
ban né a tojastérfogat a tojasok rakasianak
sorrendjével (Pikula 1971, Howe 1976,
Ryden 1978, Slagsvold et al. 1984), tehat
az utolso fidka a legnagyobb tojasbél kel
ki, ami ellenstlyozhatja a késdbbi kelésbol
szdrmazé hatranyokat. Ezzel szemben a
védettebb odukoltéknél gyakoribb az
aszinkron kelés, s ezek a fajok inkabb fé-
szekalj-csokkentési stratégiat folytatnak,
ami egybevag azzal, hogy a tojastérfogat
nem nd a tojasrakas sorrendjével.

Eddig csak 4 vizsgalatban szamitottak
fészekpusztulasi aranyt. A hésirméanynal
(Plectrophenax nivalis) az aszinkronitas
megfigyelt mértéke megegyezett a modell
altal josolttal (Hussell 1985), mig harom
amerikai fajnal (Bancroft 1985, Briskie &
Sealy 1989, Hébert & Sealy 1993) a mo-
dell nagyobb aszinkronitast josolt, mint
amit tapasztaltak.

10. Hormonalis hipotézis

Az eddigi hipotézisek mind feltételez-
ték, hogy az aszinkron kelés valamilyen
szempontbdl elényds, s az evolucid ezért
alakitotta ki illetve tartja fenn. 1985-ben
Mead és Morton egy merében uj hipoté-
zissel allt el6. Szerintiik az aszinkron ke-
lés jelensége pusztan egy élettani mellék-
termék, ugyanis ugyanaz a hormon, neve-
zetesen a prolaktin lehet felel6s a tojas-
képzés leallitasaért és az inkubéciods visel-
kedés beinditdsaért is. fgy amikor prolak-
tin termelddik, az a fészekalj befejezését
is eredményezi és mar az utolsé tojas lera-
kasa el&tt beinditja a kotlo viselkedést.
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A hipotézis azt josolja, hogy (1) teljes
inkubacié az utolsé tojis lerakasa el6tt
kezdédik, igy az utolsé fidka egy nappal
kés6bb kel ki testvéreinél, (2) az aszinkro-
nitas mértéke fiiggetlen a fészekaljméret-
t61. (3) Azokban a fajokban, ahol a prolak-
tinszint gyorsan valtozik, a fészekaljméret
és az aszinkronitds mértéke is kis variaciot
mutat szemben azokkal a fajokkal, ahol a
prolaktinszint valtozasa lassibb, s igy a
fészekaljméret és az aszinkronitas foka is
valtozatosabb.

Toébb, hazi szdrnyasokon végzett vizs-
galat is mutatja, hogy a prolaktin felelds a
tojasrakas leallitasaért (Tanaka et al. 1971,
Camper & Burke 1977). Ezenkiviill mar
régota kimutaitak, hogy a prolaktin kap-
csolatba hozhatdé a kotlasi viselkedéssel
(Cherms et al. 1962, Sharp 1980), és a
prolaktinszint ugrasszeriien megnd az kot-
las kezdetekor (Etches et al. 1979, Gold-
smith 1982, Hall & Goldsmith 1983).

A prolaktin hormon szerepének jelen-
téségét eddig énekeseknél laboratérium-
ban tartott kandrikon (Serinus canaria,
Goldsmith 1982), odakélté seregélyen
(Sturnus vulgaris, Dawson & Goldsmith
1982, Dawson et al. 1984) és kormos légy-
kapén (Ficedula hypoleuca, Silverin &
Goldsmith 1983) illetve szabadon fészkeld
fehérfejli vereben (Zonotrichia leucoprys
oriantha, Hiatt et al. 1987), és énekes ve-
reben (Melospiza melodia) vizsgaltak
(Wingfield & Goldsmith 1990). Az egy-
szer kolté odtlako fajok esetében a pro-
laktin szintje a tojasrakas alatt folyamato-
san nétt, maximalis szintet mutatott az in-
kubéacié alatt, majd a koltés végére lecsok-
kent. A tobbszor koltd kanariknal a prolak-
tin szintje a koltések kozott az alapértékre
esett vissza, a két szabadonfészkeld faj
esetében azonban az egész koltési idd-
szakban magas maradt. A kiilonbség talan

arra vezethet8 vissza, a vadon é18 popula-
cidoknal ritkabb volt a mintavételezés, mint
a laboratériumban.

Az, hogy az utolsé fidka egy nappal
kés6bb kel ki testvéreinél a leggyakoribb
kelési mintazat (Clark & Wilson 1981),
alatamasztani latszik a hipotézis elsd pre-
dikciojit. Azonban vannak olyan csopor-
tok (Colliiformes, Cuculiformes, Psittaci-
formes, Apodiformes, Trochiliformes),
ahol a kotlds az els6 tojas lerakasa utan
megkezdédik, igy a fiokak kelése extrém
aszinkron lesz (Stoleson & Beissinger
1995): nagyobb fészekaljakban akar két
hét korkiilonbség is lehet a legiddsebb és
legfiatalabb testvér kozott (Beissinger &
Waltman 1991).

Tobb fajban az aszinkronitas mértéke
nd a fészekaljmérettel (Bryant 1978,
Howe 1978, Nur 1986, Slagsvold &
Lifjeld 1989 a, Briskie & Sealy 1989,
Stouffer & Power 1990, Hébert & Sealy
1992, Magrath 1992), ami arra utal, hogy
vagy a prolaktin szekrécioja korabban
kezd8dik a nagyobb fészekaljakban, vagy
a részleges (fSleg nappali) inkubacié is
hozzajarulhat az embriok fejlédéséhez.
Tehat ugy tiinik, hogy a kotlas elkezdése
fokozatos és nem kothetd az utolséd elétti
tojas lerakdsahoz, azaz egyetlen hormona-
lis l1okéshez (Drendt 1970, Goldsmith
1983, Hall & Goldsmith 1983)

11. Tojaséletképesség hipotézis

Arnold, Rohwer és Armstrong (1987)
megallapitottak, hogy vizi szarnyasoknal a
lerakott tojasok életképessége csékken az
idé mulasaval. Az altalaban szinkron keld
fészekhagyo kacsdknal a fészekaljméretet
limitalhatja az hogy a legkorabban lerakott
tojasok keléssikere csokken. A tojasok
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életképességét azonban gy is meg lehet
Orizni, hogy a t0j6 az inkubacidt korabban
kezdi, mint az utolsd tojas lerakasa, ami
ebben az esetben aszinkron keléshez ve-
zet. Veiga szerint (1992) a fészeklaké ma-
daraknal ez is magyarazat lehet az aszink-
ron kelés kialakulasara. A hipotézis azt jo-
solja, hogy kedvez§tlen id6jarasi korillmé-
nyek esetén az aszinkron fészekaljak ke-
léssikere magasabb lesz a szinkron inku-
baltakénal.

Eddig csak két fészeklakd fajon, tesz-
telték a hipotézis érvényességét. A hazi
verébnél (Passer domesticus, Veiga 1992,
Veiga & Vinuela 1994) az aszinkron fé-
szekaljakban a korabban lerakott és hideg
hatasnak kitett tojasoknak nagyobb volt a
keléssikere mint a szinkron fészekaljak-
ban, ami megegyezik a hipotézis joslata-
val. Egy tropusi fajon (Forpus passerinus)
Stoleson és Beissinger (1995) szintén azt
talalta, hogy az optimalisndl magasabb
kornyezeti h6mérséklet miatt a tojasok ke-
léssikere drasztikusan csokkent egy napi
kitettségen tal.

Mas vizsgalatok azonban azt mutattak
ki, hogy az aszinkron kelés csokkentheti
az utolsonak lerakott tojasok keléssikerét
(Slagsvold 1985, Evans & Lee 1991,
Nilsson 1993), mivel ilyenkor a tojok a
mar kel fiokakkal valo torédés miatt el-
hanyagoljdk az utolsé tojasok kikoltését.

12. Sziilépredacié hipotézis

A predacios kockazat nemcsak a tojasokat
és a fidkakat fenyegetheti, hanem a kotlé
tojot is. Magrath (1988) a sziilpredacié
lehetSségét is beépitette Clark és Wilson
(1981) fészekpusztulasi modelljébe. Ha az
inkubacié alatt a predaciés kockazat na-
gyobb, mint a tojasrakas idején, ugy a to-

joknak csak az utols6 tojas lerakdsa utan
érdemes elkezdeni a kotlast. Ilyenkor a ke-
lést szinkronabbnak varjuk, mint a sziil&-
predacio figyelembevétele nélkiil. A hipo-
tézist eddig még kisérletileg nem tesztel-
ték.

13. Energetikai kényszer hipotézis

Slagsvold és Lifjeld (1989 a) a kormos
légykapé (Ficedula hypoleuca) kelés-
hosszat tanulmanyozva arra a kovetkezte-
tésre jutott, hogy az aszinkron kelés létre-
jottének - barmi is a jelenség kialakulasa-
nak evolucios oka - kdzvetlen energetikai
kényszerei lehetnek. Ez abban nyilvanult
meg, hogy hilivosebb id6ben illetve a fiata-
labb tojok esetében gyakoribbak voltak a
szinkron fészekaljak, ami azzal magyaraz-
hato6, hogy a rosszabb kondiciéban 1év6 to-
jok nem tudtak a kotlast mar a tojasrakas
idején elkezdeni.

Ennek megfeleléen a hipotézis azt jo-
solja, hogy taplalékadas hatisira né az
aszinkron fészkek arinya.

Az energetikai kényszer hipotézissel is
magyarazhato. hogy a tobbszor koélt6 fa-
joknal miért n8 az aszinkronitis mértéke a
koltés elérehaladtaval (Gibb 1950, van
Balen 1973, Courtney 1979, Slagsvold
1986 a, Skagen 1987, Slagsvold & Amund-
sen 1992), ugyanis a h&mérséklet és
sokszor a taplalékkészlet is ndé a koltési
id8szak eldrehaladtéval. Ujabban taplalék-
manipulcios kisérletekkel is tesztelték a
hipotézis érvényességét. Nilsson (1993)
baratcinegén (Parus palustris) azt talalta,
hogy a plusz taplalékot kapé tojok szigni-
fikdnsan korabban kezdték a kotlast a to-
jasrakas soran, mint a kontrol tojok és a két
csoportnal ennek megfeleléen a kelés-
hosszban is kiilonbség mutatkozott. Egy
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masik, kék cinegén (Parus caeruleus) vég-
zett vizsgilatban (Nilsson & Svensson
1993) viszont azt talalték, hogy ha a plusz
taplalékot a tojasrakas elétt kezdték ada-
golni, ugy a manipulalt csoport eldbb kez-
dett tojasrakdsba, azonban a keléshosszban
nem mutatkozott kiilonbség a kezelt és
kontrol csoport k6zott. Azonban amikor a
taplalékadast az elsé tojas lerakasa utan
kezdték meg, a plusz energia a baratcine-
génél kapott eredményekhez hasonléan ko-
rabbi kotlast s ennek kdvetkeztében
hosszabb keléshosszt eredményezett. Ezzel
szemben Wiebe és Bortolotti (1994) az
amerikai solymon (Falco sparverius) vég-
zett taplalékadasos kisérletének az lett az
eredménye, hogy a tojok nagyobb tojaso-
kat raktak, azokat viszont szinkron kolitot-
ték ki. Ez utobbi eredményt a szerz6k azzal
magyaraztak, hogy jo taplalékellatottsdg
esetén a sziil6k Ggy manipulaltak a fészek-
alj keléshosszat, hogy az utols6 fidka se
maradjon el tarsaitol. Ennek ellenére a nem
manipulalt és ezért aszinkron fészekal-
jakban jobb volt a fiokak kirepiilési sikere.

14. Ivari konfliktus hipotézis

Az ivari konfliktus elmélet (Trivers 1972)
értelmében a sziil6knek minimalizaini kell
sajat sziil6i raforditasukat a masik sziil6é-
vel szemben. Slagsvold és Lifjeld (1989 b)
ezzel az elvvel magyarazta az aszinkron
kelés kialakulasat. A fidkak korabbi kelése
ugyanis mar kordbban arra kényszeriti az
apat, hogy taplalékot hordjon utédainak,
igy nagyobb részt vallaljon a fiokak felne-
velésében. Ezen kiviil a poligam fajokban,
mint példidul a kormos légykapénail, az
aszinkron kelés csokkentheti annak esé-
lyét is, hogy a him egy masodlagos nds-
ténnyel parosodjon, s igy kevesebb energi-

at forditson az els6 fészekaljara. A hipoté-
zis azt jésolja, hogy aszinkron fészekaljak
esetén a tojok energiabefektetése kisebb,
mint a szinkron fészekaljaknal.

Slagsvold és Lifjeld (1989 b) mestersé-
gesen hozott létre szinkron és aszinkron
kormos légykapd (Ficedula hypoleuca) fé-
szekaljakat és tobbek kozott vizsgaltak a
sziil6k testtomeg valtozasat, mint a sziiléi
raforditds mértékét. Az aszinkron fészek-
aljakban a tojok nehezebbnek bizonyultak
a himeknél, mig a szinkron csoportban
nem volt kiilsnbség a két ivar stlyaban.
Ezen kiviil az aszinkron fészekaljat neveld
tojok nehezebbek voltak, mint a szinkron
fészekaljat nevelSk, viszont a himek test-
témegében nem volt killdnbség a két cso-
portban. Ezen eredményekre alapoztik a
szerz6k hipotézisiik felallitasat.

Ugyanezen a fajon egy késbbi vizsga-
lat folyaman Amundsen és Slagsvold
(1991 b) azt tapasztaltik, hogy a tojok
testtomege csokkent a koltés sordn, mig a
himeké stabil maradt, ami arra utal, hogy a
tojok részérSl nagyobb energiabefektetés a
szaporodas. Az ivari konfliktus hipotézis
predikci6jaként azt vartak, hogy a kétszii-
18s fészekaljaknal a tojok sulycsdkkenése
kisebb lesz, mint a fiokait egyediil neveld
tojokndl, a két csoportban azonban nem
kiilonbozétt a silycsékkenés meértéke. A
sziil6k etetési aktivitdsat vizsgalva azt ta-
laltak, hogy a himek gyakrabban etettek a
tojoknal a fidkanevelés korai fazisaban és
legnagyobb kiilonbség a természetes
aszinkron fészekaljaknal adédott szemben
a mesterségesen létrehozott fokozottan
aszinkron és szinkron fészekaljakkal
szemben. Egy masik énekes fajon (Dend-
roica petechia) is tesztelték a hipotézist
(Hébert & Sealy 1993) és azt talaltak,
hogy az aszinkron fészekaljakat mind a to-
j6, mind a him ritkdbban etette, ami arra
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utal, hogy nincs a nemek kozott versengés
viszont az aszinkron kelés csékkenti a fé-
szekalj felneveléséhez sziikséges energia-
befektetést a testvérharc vagy a csdcsi-
gény csokkentés révén.

A kék cinegén (Parus caeruleus) vég-
zett hasonlé vizsgalatok (Slagsvold et al.
1994) pedig a hipotézis predikcibjanak el-
lenkezdjét mutattak ki: a tojoknak a szink-
ron fészekaljak kedveztek, mig a himek az
aszinkron fészekaljak felnevelésébe fektet-
tek kevesebb energiat. fgy ebben az eset-
ben - melyet Slagsvold és munkatarsai Par-
kihaszndlasi hipotézisként kiilénitenek el
az el6z6tSl - a tojok a szinkron inkubicid
révén novelhetik sajat tulélési esélyeiket.

15. Ivararany-valtoztatas
hipotézis

Fisher ivararany elmélete (1930) szerint a
természetes szelekcid azt a stratégiat ré-
szesiti el6nyben, melyben a sziil6k azonos
energiat fektetnek mindkét ivari utédaik
létrehozasaba. Ez az ivari dimorfizmust
mutat6 fajoknal azt jelenti, hogy a sziil&k-
nek a nagyobb, tobb energiabefektetést
igényl6 nembdl kevesebbet célszer( felne-
velniiik, mint a kisebb ivarbdl. Slagsvold
(1990) az aszinkron kelésben latja az ivar-
arany eltolasanak eszkozét, ugyanis a na-
gyobb nem fidkai érzékenyebbek lehetnek
a taplalékhianyra, s igy ha utolsénak kel-
nek ki kénnyebben pusztulhatnak el, mint
a kisebb ivar fiokai. A hipotézis azt josol-
ja, hogy pozitiv korrelaci6 van a kelés-
hossz és az ivari kétalakiisag mértéke ko-
z6tt azokban a fajokban, ahol a sziil6k ete-
tik a fiokakat, mig a fészekhagyo6 fajokban
nem vérhatd ilyen 6sszefiiggés.

Ivart6l fiiggé mortalitast tobb, ivari
kétalakisagot mutaté fajban is leirtak

(Howe 1976, Roskaft & Slagsvold 1985,
Bortolotti 1986, Slagsvold et al. 1992),
azonban ezekben az esetekben a fioka-
pusztulast nem befolyasolta a sziil6k visel-
kedése, mivel mindkét nemet egyforman
etették. Ezzel szemben fogsigban tartott
zebrapintyeknél (Poephila guttata) a szi-
16k eldnyben részesitették sajat nembéli
utédjaikat (Burley 1986), a hullimos pa-
pagajnal (Melopsittacus undulatus) pedig
mindkét nem a t6bb toj6 fidkat tartalmazd
fészekaljakat gyakrabban etette (Stamps et
al. 1987).

Slagsvold (1990) tobb szaz fészeklako
és fészekhagyd faj testméret és koltési
adatait elemezve azt talalta, hogy a fészek-
hagy6 madaraknal mind a kis (10%-nal ki-
sebb) és nagy (10%-nal nagyobb )} ivari di-
morfizmust mutat6 fajoknal alacsony volt
az aszinkron kolt6k aranya (10 ill. 6%).
Ezzel ellentétben a fészeklakoknal magas
volt az aszinkron ariny és a két csoport
kozt is jelentSs kiilonbség volt: majdnem
kétszeres volt az aszinkron arany az ergs
ivari kétalakisagot mutat6 fajoknal. A to-
jok testméretének ndvekedésével is nétt az
aszinkron ko6lt6k aranya, mivel a testméret
ndvekedtével né az ivari kétalakisag mér-
téke is.

16. Taplalékdiverzitas hipotézis

Tobb fajban kimutattak, hogy a kiilonbozé
koru fiokak mas és mas tipusa taplalékot
igényelnek (Hébert 1993). A Csucsigény-
csokkentés hipotézishez hasonléan Mag-
rath (1990) feltételezte, hogy az aszinkron
kelés kiilonb6z6 koru fiokakat eredmé-
nyezve csokkentheti a sziil6k energiabe-
fektetését azaltal, hogy nem kell csak egy-
fajta specidlis tiplalékot keresni fiokaik
szamara. A hipotézis azt josolja, hogyha
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egy specialis taplalékfajtdbol hiany van,
gy a szinkron fészekaljaknak kisebb lesz
a produktivitasa az aszinkronokénal.

17. Korlatozott fészkelGhely
hipotézis

Ha a fészkelShelyek korlatozott szamban
allnak rendelkezésre - pl. masodlagos odi-
k6ltéknél - az egyik sziilonek célszell a
mar megszerzett fészkelShelyet védeni
azaltal, hogy koran elkezdi a kotlast, mig a
masik ivar (rendszerint a him) téplélékot
keres sajat maganak és parjanak is. Ezt a
hipotézist Beissinger és Waltman (1991)
egy tropusi odukolts fajnal (Forpus passe-
rinus) irta le, ahol nagy a versengés a fész-
kelShelyekért és a populéacio jelentds resze
nem kolt az odiik korlatozott szama miatt.
Az inkub4acio6t a tojok mar az els6 tojas le-
rakasa utan megkezdik, ami extrém
aszinkronitashoz vezet.

A hipotézis azt josolja, hogy az aszink-
ron kelésnek gyakoribbnak kell lennie a
masodlagos odukéltéknél, mint az elsédle-
ges odukoltSknél. Ezt a tendenciat meg
korabban kimutatta Slagsvold (1986b).

14

18. Egyedi optimalizacio
hipotézis

Az aszinkronitias mértékének fajon beliili

Wilson 1981, Slagsvold & Lifjeld 1989 a,
Harper et al. 1992, Hébert & Sealy 1992,
Slagsvold & Amundsen 1992). A variaciot
az Energetikai kényszer hipotézis mellett
magyarazhatja az Egyedi optimalizacio hi-
potézis (Harper ef al. 1994), amely ki-
mondja, hogy az egyedek sajat kdrnyeze-
tiknek vagy sajat képességeiknek megfe-

leléen valasztanak maguknak stratégiat.

Harper és munkatarsai a szinkron és
aszinkron fészekaljak kicserélésével tesz-
telték hipotézisiiket és azt vartik, hogy a
manipulalt fészekaljaknak kisebb lesz a
produktivitasa a kontroll csoporténal.
Azonban a varakozassal szemben nem
kaptak szignifikans kiilonbséget a két cso-
port koltéssikerében.

19. J6 mindségii fioka hipotézis

Slagsvold és munkatarsai (1994) Lack
Adaptiv fészekalj-csokkentés hipotézisét
kiterjesztették arra az esetre, amikor nem a
kirepiilt fiokak szamaban, hanem mindse-
gében van kiilonbség a szinkron €s aszink-
ron fészekaljak kozétt. Szamos vizsgilat
bizonyitja ugyanis, hogy az aszinkron fé-
szekaljakbol nehezebb fidkak repiilnek ki
(Amundsen & Slagsvold 1991 a), amelyek
kés6bbi talélési esélyei is jobbak lehetnek
(Magrath 1991, Harper et al. 1992, Lund-
berg & Alatalo 1992). A hipotézis predik-
ciojaval szemben Hillstrom és Olsson
(1994) azt talalta, hogy a kormos légykapo
(Ficedula hypoleuca) szinkron fészekalja-
ibol repiiltek ki nehezebb fiokak.

A hipotézisek osztilyozisa

Az elébb felsorolt 19 hipotézisbdl 16 az
aszinkron kelést adaptiv és a természetes
szelekcié altalt létrehozott stratégianak te-
kinti (1. abra), a Hormonalis hipotézis sze-
rint viszont csak egy élettani melléktermék
esetleges negativ hatasokkal, mint példaul
az utolsoé fidka elpusztulasa b8séges tapla-
l1ékkészlet esetén. Az Energetikai kényszer
és az Egyedi optimalizacié hipotézisek
nem az aszinkron kelés kialakuldsdnak
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1. 4bra Az aszinkron kelés kialakuldsat magyardz6 hipotézisek osztilyozdsa (Részletes magyara-

zat a szbvegben)

nem adaptiv Hor dlis hipotézi
eldtt —— Adaptiv fészekalj-csGkkenés hipotézis
.~ kirepiilés
- taplaléksziike esetén ™\ utén Jé mindségii fioka hipotézi:
fészekalj-csokkenés ivari kétalakisag ——— Ivararany-viltoztatis hipotézis
adaptw van
Biztonsagi tartalék bipotézis
mmdlg elpusztult fiokat i
elfogyasztjgk ——— Eléskamra hipotézis
Tojasvédelem hipotézis
Aszinkron keles
™~ adaptiv Tojaséletképesség hipotézis
to;ésrakas <
Fészekparazitizmus hipotézis
ldocsokkemes Korla'nozott fészkelShely hipotézis

feszekal)-csokkenés
nem adaptlv

szu|0| energiarifordiths. __——"

csokkentés

okat keresik, igy ezeket nem vettem figye-
lembe a hipotézisek osztalyozasanil. Az
eldbbi feltételezi, hogy az aszinkron inku-
bacié megvalésulasdnak koézvetlen ener-
giakényszerei lehetnek, mig az utobbi az
egyedek kozti kiillonbségekkel magyarazza
a tobb fajon beliil tapasztalt variaciot.

Az aszinkron kelést adaptivnak tekintd
hipotéziseket két nagy csoportra lehet el-
kiiloniteni annak alapjén, hogy feltételez-
nek-e a fészekalj-csokkenést vagy sem. Ha
a fészekalj-csokkenés csak szfik taplaiék-
készlet esetén jellemz8, az Adaptiv fé-
szekalj-csokkentés hipotézis vagy az Ivar-
arany-valtoztatas hipotézis lehet érvényes
att6l fiiggéen, hogy van-e a nemek kozott
jelentds méretbeli eltérés. Ha a fészekalj-
csokkenés mindig bekdvetkezik, a Bizton-
sagi tartalék hipotézis ad legjobb magya-
razatot. Ha az elpusztult fiokat testvérei

o;asrakas/klrepules —— Fészekpusztulis hipotézis

to;ésrakas/kotlés

SziilGi predicié hipotézis

L.

Sietés hi

eljes koltés

Csiicsigény-csok} i f Aot

P

Testvérharc-csokkentés hipotézis

§ Taplilékdiverzitis hipotézis

Ivari konfliktus hipotézis

elfogyasztjak, az Eléskamra hipotézis ér-
vényesiilhet. Ebbe a csoportba sorolhatd
még a J6 mindségi fioka hipotézis, ekkor
viszont a fészekalj-csdkkenés csak a kire-
piilés utan val6sulhat meg.

A fészekalj-csokkenést nem adaptiv-
nak tekintd hipotéziseket két alcsoportra
lehet bontani attél fliggben, hogy idd-
vagy energiabefektetés csokkentést felté-
teleznek-e. Az id6csokkentés csoportba 3
alcsoport tartozik 6sszesen 7 hipotézissel.

A korai inkubacié elényds lehet, mert
cs6kkenti a tojasrakasi id6szak hosszat, s
igy védelmet nyujthat a predatorokkal
(Tojasvédelem hipotézis), kedvezétlen
idGjarassal (Tojaséletképesség hipotézis),
fajon beliili és fajon kiviili fészekparazi-
takkal (Fészekparazitizmus hipotézis) va-
lamint a fajtarsak fészekfoglalasi torekvé-
seivel (Korlatozott fészkelGhely hipotézis)
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szemben. A tojasrakési valamint a Kirepii-
lési id6szak predacids kockdzaténak egy-
mashoz vald viszonya (Fészekpusztulas
hipotézis) valamint a sziil6t fenyegetd pre-
daciés kockazat mértéke a tojasrakas illet-
ve a kotlas idején (Sziiléi predacié hipoté-
zis) meghatarozhatja, hogy a szinkron
vagy az aszinkron stratégia kedvez&bb-e.
Végiil az aszinkron kelés a teljes koltési
idGszak csokkentése révén novelheti a fio-
kak talélési esélyeit, ha a taplalékkészlet
gyorsan fogy a koltési idészak eldrehalad-
taval (Sietés hipotézis).

Az energiabefektetés csdkkentés alcso-
portba 4 hipotézis sorolhaté. A Csiicsi-
gény-csokkentés hipotézis szerint ugyan
nem csdkken a fészekalj felnevelésének
ossz energiaigénye, viszont egyenleteseb-
ben oszlik el, s igy kisebb terhet r6 a szii-
16kre, mintha mindegyik fibka azonos ko-
ri lenne. Ehhez hasonldéan a kiilonbdz6
kortt fiokak taplalékigénye is szélesebb
spektrumi, igy nincs arra sziikség, hogy a
sziil6k csak bizonyos tipusi taplalékot
gytjtsenek (Téaplalékdiverzitas hipotézis).
A Testvérharc-csokkentés hipotézis felté-
telezi, hogy csékken a fészekalj felnevelé-
sének energiaigénye, mivel az aszinkron
kelés stabil rangsort alakit ki a fiokak ko-
zott, s igy csokkenti a felesleges versen-
gést a testvérek kozott. Az Ivari konfliktus
hipotézis pedig azt mondja ki, hogy a tojo
csokkentheti sajat energiabefektetését a
him rovéaséara azzal, hogy a fiokak korab-
ban kelnek ki.

A hipotézisek érvényessége és
szintézise

A felsorolt hipotézisek egyike sem altala-
nos érvényii és tébb koziilik nem is zéarja
ki egymast. Az aszinkron kelés, pontosab-

ban az ahhoz vezeté aszinkron inkubaci6
iltaldnos elterjedtsége a fészeklakd ma-
darrendekben egy koz6s élettani folyamat-
ra utal. Az aszinkron inkubacié egyébként
a szinkron kelésii fészekhagy6 rendekre is
jellemz8, ott azonban a szelekcio kiilonbo-
z6 médokon - példaul az embriok kozotti
hangjelekkel (Drendt 1973) vagy az utol-
56, kisebb fioka gyorsabb fejlGdése altal
(Vince 1964, Davis & Cooke 1983) -
elényben részesiti a szinkron kelést. A fé-
szeklakoknal viszont kiilénb6z6 szelekci-

. 6s nyomasok a koltési ciklus kiilonboz

fazisaiban az aszinkron stratégia fennma-
radasat eredményezik.

Mar korabban térténtek kisérletek a
kiillonféle hipotézisek Osszekapcsolasara.
Clark és Wilson (1981) szerint a megfi-
gyelt kelési mintazatok két stratégia, a
taplalékkészlet ingadozasait kovetd fé-
szekaljcsokkentés és a predéacios kockaza-
tot csokkentd fészekaljtalélés (lasd Fé-
szekpusztulasi hipotézis) eredGjeként ala-
kulnak ki.

Mock és Parker (1986) az utols6 fidka-
nak mind fészekaljcsokkentd, mind biz-
tonsagi tartalék szerepet tulajdonit attol
fiiggen, hogy milyen a kdrnyezeti tapla-
lékkészlet, illetve hogyan alakul az idé-
sebb fiokak tulélése.

Arnold és munkatarsai (1987) a tojasok
életképességének és a predacios kockazat-
nak a fészekaljméretre gyakorolt egyiittes
hatdsat vizsgaltak. Magrath (1988) a szii-
16i predaci6 kockazatat épitette be a fé-
szekpusztulasi modellbe. Forbes (1991) a
fészekaljcsokkentés és a biztonsagi tarta-
1ék stratégidkat modellezte valtozé kor-
nyezetben, mig Konarzewski (1993) mo-
delljében a keléssiker, tojas- és fidkapre-
daci6 valamint a kornyezeti variabilitds
egyiittes hatését vizsgélta a fészekalj és az

srcz
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Mock és Forbes (1994) a fészekalj-
csokkeneés sziil6i talélésre gyakorolt hata-
sat modellezték - ezt a kapcsolatot késébb
kisérletesen is bizonyitottak (Horak 1995),
vagyis Osszekapcsoltdk az aszinkronitis
evolicidjat az életmenet-evolucidval.

Végiil Stoleson és Beissinger (1995)
egy olyan stochasztikus modellt allitott
fel, amely a kotlaskezdés hatasat vizsgalja
a tojasrakastol a kirepiilésig a kiilénb6z6
fazisok talélésére és végeredményben a
teljes koltéssikerre.

Készonetnyilvanitas. Koszondm A. Gosler, T.
Slagsvold és Vanicsek L. megjegyzéseit a kézi-
rat egy korabbi angol nyelvii véltozatahoz.
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