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BEVEZETES

A hangysk (Formicidae) a tarsas rovarcsoportok kozé tartoznak. Az euszocidlis életmdéd
ismérvei: (1) atfed6 nemzedékek megléte, (2) kozds gondoskodds az utédnemzedékekrol, valamint
(3) reproduktiv munkamegosztis, azaz a szaporodéképes egyedek mellett a tobbi tevékenységet
elldto steril dolgozd kaszt kialakuldsa (14sd Méczar és Gallé 1983, Sudd és Franks 1987, Holldobler
és Wilson 1990, Gallé 1994). Az ismert euszocidlis rovarcsoportok kore jelentésen bdviilt az elmult
iddszakban: a red@sszdrnyd darazsak, a méhek és a termeszek mellett ma mar ismertek tarsas
levéltetvek (Aoki 1977), tripszek (Crespi 1992), valamint egy euszociilis orminyosbogér faj is
(Krebs és Simpson 1992). A hangyék sajitos jellegét er6siti azonban, hogy koriitkben az euszocialitds
egyszer alakult ki ellentétben a tobbi csoporttal (kivételt a termeszek képeznek még), s ez egy relativ
morfolégiai egyontetliséggel is péarosul (Holldobler és Wilson 1990). Sikerességiik kulcsa
egyértelmlien euszocidlis életmédjuk, ami lehet6vé teszi kolénidik stabil fennmaraddsét, akdr tobb
évtizeden keresztiil is (Sudd és Franks 1987, Holldobler és Wilson 1990, Gallé 1994, Czechowski és
mtsai. 1995). Az alig tobb mint 10.000 ismert hangyafaj (Bolton 1995) a Fold 4llati biomassz4jdnak
tobb mint 10%-4t képezi (Holldobler 1986, Holldobler és Wilson 1990, Holldobler 1991). Kolénidik
el6fordulnak talajban, talajfelszinen, fatorzsekben, a fik lombkorondjiban, kévek repedéseiben,
gubacsokban vagy novények iireges belsejében, s6t, mis hangydk fészkeiben is. Eletmédjuk is
véltozatos, hiszen vannak szov6hangyak, rabszolgatarték, parazitdk, maggyiijtok, gombatermesztok,
és nomad életmédd vandor hangydk is (Sudd és Franks 1987, Holldobler és Wilson 1990). A
kiilonboz6 éldhelyekhez valé nagyfoki alkalmazkoddképességiik nagymértékben térsas rendszeriik
plasztikussdgdnak kdszonhetd.

Béar a hangyafajok tobbsége trépusi, szép szdmban taldlunk fajokat Eurépdban is. A
taxonémiai ismeretek fejlddésének koszonhetden az elmilt iddszakban az ismertnek tekintett eurépai
faundban is Gjabb fajokra bukkantak (l14sd Seifert 1988, 1992, Elmes és mtsai. 2002, Seifert 2002,
Csdsz és Seifert 2003, Cs6sz és Marké 2004). A taxonémiai ismeretek fejlédéséhez elsdsorban a
morfometriai médszerek és a molekuldris bioldgiai eszkoztar igénybevétele vezetett. A valamikor
alig 100 fajjal rendelkez6 magyar fauna (Gallé és mtsai. 1998) méra mér tdllépte a 130-at (Cs6sz
szem. ko6zl.), de a nagyobb teriilettel, és véltozatosabb életterekkel rendelkez0, és csupan 78 fajosnak
ismert romén fauna (Paraschivescu 1978) is elérte mara a 120-at (Marké 1997a, b, 1998, 1999a, b, c,
Csbsz és mtsai. 2001, Marké és Csosz 2001, 2002, Markd és mtsai. el6késziiletben). A Karpat-
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medencében tehdt feltehetden 160 koriil lehet a hangyafajok szdma, mig az Eurépdban ismert fajok
szama meghaladhatja a 250-300-at.

A taxonémiai ismeretek boviilése mellett toretlen fejlodés mutatkozik az ©Okoldgiai és
viselkedésokoldgiai kutatdsok korében is. A molekuldris bioldgiai eszkoztir felhasznéldsa jelentGs
mértékben novelte a hangyak tarsas életmddjanak alapjat képezd haplodiploid szaporodasi rendszer
sajatossdgainak tanulméanyozhat6sagat (1asd Keller 1993, Seppéd 1994, Seppd és Walin 1996). A XX.
szazad elején divé szuperorganizmus elmélet logikai békly6itédl megszabadulva ma mar az
individuum szerepét firtat$ vizsgalatok szilletnek, illetve az egyes hangyafajok, kol6nidk szerepét is
rugalmasabban kezelik a hangyakozosségeken beliil (ldsd Savolainen 1991, Gallé és mtsai. 1994,
Detrain és mtsai. 1999, Herbers és Banschbach 1999, Depickere és mtsai. 2004, Dillier é&s Wehner
2004). Az Onszervez6d0 rendszerek elméleti alapjainak alkalmazdsa a viselkedésokol6giai
kutatdsokban pedig megvalésitja az atk6tést az individuum egyszerti dontései és a kolonidlis szinti
bonyolult mintdzatok kozott, alternativat ajdnlva a szuperorganizmus elmélet bonyolult szabilyozd
mechanizmusokat feltételezd osszetettségével szemben (14sd Camazine és mtsai. 2001).

A dolgozdk szaporodd képességének elvesztését ellensiilyozza a tirsas élet szdmtalan el6nye,
mint példdul az egyedek tilélésének nagyobb valészinlsége a kozds utédgondozds és védelem
kovetkeztében, és nem utolsésorban a kozos tdplalékszerzés sikeressége (Holldobler 1986, Sudd és
Franks 1987, Holldobler és Wilson 1990, Holldobler 1991, Gallé 1994). Mindezen tevékenységek
kozos elvégzése jelentds mértékben csokkenti az egyetlen egyedre esd energiakoltséget a szoliter
életm6dhoz képest. A tirsas élet hatékonysdgét az egyedek kozotti munkamegosztas is elosegiti. Ez
lehet korfiiggd, mely esetben az egyedek koruk elérehaladtdval mas és mis munkakordket latnak el
(14sd Rosengren 1977a, Sudd és Franks 1987, Holldobler és Wilson 1990, Bonabeau és mtsai. 1998,
Ratnieks és Anderson 1999, Spaethe és Weidenmiiller 2002, Depickére és mtsai. 2004a), valamint
morfolégiailag meghatirozott, vagyis egymdstdl jelent6s mért€kben eltérd, bizonyos munkakdrok
elldtisdra specializdlédott dolgozd alkasztok jelennek meg (Sudd és Franks 1987, Holldobler és
Wilson 1990). Kiilonosen a népes kolénidk esetében elonyds az egyes munkakorok kiilonbozo
feladatokra osztdsa (Holldobler 1971, Abraham és Pasteels 1977, Dreller 1998, Ratnieks és Anderson
1999, Anderson és Ratnieks 2000, Anderson és mtsai. 2002, Hart és Ratnieks 2002, Mody és
Linsenmair 2003, Roschard és Roces 2003). A taplalékszerzEs is tobb feladatra bonthatd, mint (1) a
tdpladlék feldaraboldsa, (2) kolénidhoz szdllitdsa és (3) elraktdrozdsa vagy elosztdsa (Ratnieks és
Anderson 1999). A feladatok tagoldsa az egyes egyedek specializdléddsa kovetkeztében a kolénia
hatékonységat noveli, mivel a specializdléd4s pontosabb munkavégzést jelent. Igy a tépldlkozasi
stratégia szempontjdbdl relevans feladatokat kiilon egyedcsoportok végezhetik, lehetnek tin. keresok,
szallit6k és/vagy raktarozék. Maguk a keresdk is egyes esetben tovébbi csoporoktra oszthaték: (1) dn.
fuggetleniil tevékenykedd felfedezOkre és (2) a felfedezett forrdsok kiakndzdsdra aktivalt
rekrutiltakra. Ez utébbiak djfent tovdbb kategorizdlhat6k (1) tapasztalt kiakndzékra, melyeknek
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alacsonyabb az aktivildsi kiiszobe, és (2) naivakra, melyek egyébként a kolénidban vagy annak
kornyékén tevékenykednek (Dreller 1998, Biesmeijer és Ermers 1999, Biesmeijer és de Vries 2001).

Taplalkozasi stratégiak

A hangydk sikeressége tobbek kozott tdpldlkozdsi stratégidik hatékonysdgdban rejlik
(Holldobler €s Wilson 1990). Minél rugalmasabb az alkalmazott tdplalkozdsi stratégia, anndl jobban
alkalmazkodnak a kol6nidk a véltoz6 koriilményekhez, s ez fennmaraddsuk esélyeit javitja (Pasteels
és mtsai. 1987a, b, Sudd 1987, Hoélldobler és Wilson 1990, Schatz és mtsai. 1999, Sanders és Gordon
2002). A hangyék tilnyomé t6bbsége mindenevd, viszonylag kevés specializalt tapldlékspektrummal
rendelkez6 faj ismert. A mindenevé mérsékelt égovi fajok két tipusd tépldlékot igényelnek: 4llati
fehérjét a kolénia novekedéséhez és szénhidritot az energia utdnpdtldsidhoz (Sudd 1987), s ez
utébbihoz levél- és gyokértetvek gondozdsa révén jutnak. A tobbi szocidlis hartydsszdrnyihoz
hasonléan a hangyédk is hazatérd keresdk (central place foragers), azaz a téplédlékot a kol6nidbél
kiindulva keresik, majd ide is széllitjdk vissza, s itt fogyasztjdk vagy raktdrozzédk el (Sudd és Franks
1987, Holldobler és Wilson 1990). Ilyen médon a kolénia egyféle informacids kozpontként mitkédik
(Slaa és mtsai. 2003), ahol az egyedek a sajit informaci6ikat 4tadhatjik, s Gjakhoz is juthatnak.

A taplalék felkutatdsdnak és szdllitdsdnak modja viltozd. A legegyszerlibb stratégia az
individudlis keresés és szdllitds, amennyiben az egyedek nem kommunikiljdk a felfedezett forrds
helyét, s nem kooperdlnak a forrds kiakndzisdban (Sudd és Franks 1987, Beckers és mtsai. 1989,
Holldobler és Wilson 1990). Ez a stratégia azonban nem teszi lehetdvé nagyméretii, egyetlen egyed
éltal el nem széllithat6 tdpldlékdarab kezelését. Ilyen médon az individudlis tdplalékszerzés inkabb a
kis kolénidkkal rendelkez6 fajokra jellemzd, ahol a mozgésithaté egyedek alacsony szdma
onmagdban behatarolja a csoportos széllitdst, vagy azon fajokra, amelyek efemer készletekre
specializdlédtak, mint a sivatagi hangydk (Beckers és mtsai. 1989, Petrov 1990, Detrain és mtsai.
1999, Wehner és mtsai. 2004), ahol a homokfelszin magas homérséklete eleve megneheziti a
feromonélis kommunikici6t, €s igy a csoportos vadészatot.

A keresés az egyik legkoltségesebb része a téplalékszerzésnek, s minden egyed érdeke a
sikertelen keresés id6tartamanak csokkentése. Osszkoltsége a kolénidk nagysdgdval parhuzamosan
nd, gy tehdt a legkézenfekvébb megfelelden plasztikus rendszer kialakitisa, amely jelent6sen
lecsokkentheti a folosleges kereséssel elpazarolt idot. Egyes fajok, mint az Ectatomma ruidum,
atmeneti stratégidval rendelkeznek: a 16 egyednél kisebb koldénidk egyedei individudlisan keresnek,
mig a 21 egyednél nagyobb kolénidkndl feladatmegosztds jelenik meg az tin. vaddszok és a széllitok
kozott (Schatz és mtsai. 1999), de hasonl6, a kolénianagysigtél fiiggd valtdsok mds fajoknal is

ismertek (Thomas és Framenau 2005).
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Az individuilis keresés hatrdnyainak lekiizdését szolgdlja a kommunikécié (taktilis,
akusztikus, feromondlis) révén megval6sulé rekrutdlds, azaz Gjabb egyedek bevondsa egy forrés
kiakndzisdba (Holldobler és Wilson 1970, Rosengren 1971, 1977a, Holldobler és Moglich 1980,
Holldobler és Traniello 1980, Holldobler és Wilson 1986, Sudd és Franks 1987, Holldobler és
Wilson 1990, de Biseau és mtsai. 1994, Grasso és mtsai. 1998, Jarau és mtsai. 2003, Slaa és mtsai.
2003). Ez nem csupéan a tdplalékforrds kiakndzisdnak sebességét noveli, hanem lehetévé teszi mas
kolénidkhoz tartozd, rivdlis egyedek tdvoltartdsdt is (Grasso és mtsai. 1998, Slaa és mtsai. 2003).
Mechanizmusuk alapjén hiromféle rekrutdldsi stratégia ismert hangydknél, melyek szukcessziven

egymasra is épiilhetnek.

1. A tandem (tandem running)

A legegyszeriibb és legkozvetlenebb rekrutdldsi tipus, és a legkevesebb Uj egyed bevondsat
eredményezi. A sikeres felfedezd a kolénidhoz érve taktilis titon egy maésik egyedet aktivél, majd a
rekrutdlé egyed visszaindul a felfedezett forrdshoz, mikézben néhdny (éltaldban 1-2) egyed koveti 6t
szorosan, 4dllandé kontaktust fenntartva a vezetdvel — pl. folyamatosan dobolva csipjaikkal potrohdn
(Holldobler és mtsai. 1973, Maschwitz és mtsai. 1974, Moglich és mtsai. 1974, Aron és mtsai. 1986,
Pasteels és mtsai. 1987a, Sudd és Franks 1987, Holldobler és Wilson 1990). A kommunikicié a
vezetd és a kovetd egyed kozott rovid hatésugard feromon révén is megval6sulhat. Amennyiben
azonban a vezetdt a kovetd elvesziti, akkor a forrds megtaldldsdnak esélye nulldra csdkken, s a
rekrutdlt egyed visszatér a kolénidhoz. Az 4j forrds megtalalasi sikere egyébként nagy, de a forrds
kiaknédzasdnak hatékonysdga s a rekrutdldsi rita is alacsony (Pasteels és mtsai. 1987a).

2. Csoport-rekrutélas (group recruitment)

A bevonandé6 egyedek aktivildsa az el6z6hoz hasonldéan kézvetlen kontaktus révén torténik,
de a rekrutélt egyedek nincsenek dlland6 fizikai kontaktusban a vezetdvel, hanem egy tobbé-kevésbé
diffiiz rajban kovetik 6t az 4ltala folyamatosan rakott feromon 6svényen (Holldobler és Wilson 1970,
Holldobler 1971, Abraham és Pasteels 1977, Markl és Holldobler 1978, Abraham és Pasteels 1980,
Sudd és Franks 1987, Beckers és mtsai. 1989, Holldobler és Wilson 1990, de Biseau és mtsai. 1994,
Jarau és mtsai. 2003). A csoport-rekrutdlds révén 1ényegesen tobb egyedet lehet bevonni viszonylag
rovid id6 alatt. A Tetramorium bicarinatum-nal példdul dtlagosan 5 egyed koveti a rekrutdlét (de
Biseau és mtsai. 1994), de akér 10 egyedet is sikeresen elvezethet a rekrutdl6 a tapldlékforrashoz.

3. Tomeg-rekrutalds (mass recruitment)

A leghatékonyabb rekrutilas, melynek azonban eléfeltétele a csoport-rekrutilds (Pasteels és
mtsai. 1987a, Sudd és Franks 1987, Beckers és mtsai. 1989, Holldobler és Wilson 1990). Az

elozoektol eltérfen az Gjonnan bevont egyedek aktivildsa indirekt médon is lehetséges. A bevont
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egyedek szdma ebben az esetben a legnagyobb, az aktivilt egyedek ugyanis a maguk sordn szintén
csoportos rekrutdldsba kezdenek. Ugyanakkor a csoport-rekrutalastol fiiggetleniil a kialakul6 feromon
Osvény Onmagdban is attraktdnsként mikodik. A tomeg-rekrutdlds tehdt pozitiv visszacsatoldssal
miikédd autokatalitikus folyamat, hiszen minden sikeres rekrutdlt a kolénidhoz visszatérve djabb
feromon Osvényt rak, s igy az egyre ndvekvd koncentricidji feromon egyre tobb egyedet vonz. E
mechanizmus révén az egyedek szdma exponencidlisan n6 a tépldlékforrdson (Holldobler és Wilson
1970, Markl és Holldobler 1978, Pasteels és mtsai. 1987a, b, Sudd és Franks 1987, Beckers és mtsai.
1989, Holldobler és Wilson 1990, de Biseau és mtsai. 1994, Jarau és mtsai. 2003, Mailleux és mtsai.
2003). Ledlldsa egyszerii negativ visszacsatolds révén val6sul meg amint elfogy a tépldlék, illetve
nem férnek mér hozz4 djabb egyedek (Pasteels s mtsai. 1987a). Egy tdpldlékforrdson zajlé kiakndzés
dinamikéja logisztikus modellel irhat6 le, s a szigmoiddlis gorbe felivel6 szakasza a tomeges
rekrutélds.

A hérom rekrutdldsi méd parhuzamosan is jelen lehet, bar a tandem inkébb a kis kolénidkkal
rendelkezd fajokra jellemz8, mig a csoport- és témeg-rekrutdlds a népes koldnidjd fajokndl van jelen
(Pasteels és mtsai. 1987a, b, Beckers és mtsai. 1989, Jarau és mtsai. 2003, Mailleux és mtsai. 2003).
Mivel egy fajnak kiillonb6z6 méretli kolénidi vannak, ezért a tomeg-rekrutélds jelenléte akdr fajon
beliil is valtozo jellegii (Aron és mtsai. 1986, Beckers és mtsai. 1989, Mailleux és mtsai. 2003), mint
a Lasius niger-nél, ahol kis kolénidknél az egyedek inkdbb individudlisan keresnek, mig a nagy
kolénidkra a tomeg-rekrutdlds jellemzo (Mailleux és mtsai. 2003). Intenzitdsa ugyanakkor akir a
kolénidk adott helyen valé megtelepedésének ,,régiségétél” vagy a teriilet mindségétdl is fiigghet
(Aron és mtsai. 1986). A rekrutdlds mechanizmusanak evolicidja feltételezhetden az egyedek kozotti
fizikai kontaktus eltiinése irdnydba haladt, vagyis a legfejlettebbnek az a rekrutdlds tekinthetd,
melynek sordn az egyedek csupin indirekt médon, a feromondsvények révén rekrutilnak djabb
egyedeket, mint a Tapinoma erraticum-nél (de Biseau és mtsai. 1994).

A fenti stratégidk elsdsorban térben és id6ben valtoz6 forrdsok kiaknizdsira vonatkoznak.
Ezekre a forrdsokra alapoz az tin. opportunista tépldlkozési stratégia (Cherix és Rosengren 1980).
Ezzel ellentétben a prediktiv stratégia hosszii tdvon stabil forrdsokra alapoz, melyeket 4dllandé
osvények révén akndznak ki a kol6nidk (Cherix és Rosengren 1980, Holldobler és Wilson 1990). A
stabil t4pldlékforrdsok (pl. levéltetii kolénidk) birtokldsa a legelénydsebb, hiszen folyamatos
gyarapoddst tesznek lehetdvé. Az Osvények kialakuldsa a mdér ismertetett mechanizmusokra
alapozhat, azonban rajtuk, pontosan a forrdsok stabilitisdnak koszonheten, dlland$ forgalom zajlik.
Dlyen stratégidt csak a fejlett kommunikdcids rendszerrel és erds koldnidkkal rendelkezd fajoknal
taldlunk, mint péld4ul az erdei voros hangyédk (Formica s. str.) (Rosengren 1971, 1977a, 1977b, Gallé
1978, Cherix és Rosengren 1980, Rosengren és mtsai. 1985, 1986), de 6svények ismeretesek a Lasius
Juliginosus-nél (Hennaut-Riche és mtsai. 1980), egyes Pheidole (Holldobler és Moglich 1980),
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valamint levélvigé (Wetterer és mtsai. 1998, Burd és Aranwela 2003) és maggylijté fajoknil is
(Detrain és Pasteels 2000). Az osvények létrejotte és fennmaraddsa a hatékony feromondlis
kommunikicié mellett fejlett memoridt is kivédn, hiszen akdr t6bb éven keresztiil is fennmaradhatnak
a téli inaktiv periddustél fiiggetleniil (Rosengren 1971, 1977a).

A fentiekt6]l teljes mértékben eltérd, sajitos tdpldlkozdsi stratégidval rendelkeznek az
id6szakosan vonuld, noméd életmddd vandor hangyak (Sudd és Franks 1987, Holldobler és Wilson
1990, Hirosawa és mtsai. 2000). Az egyedek egy f6 dsvényen indulnak keresd ttra, majd az 6svény
folytonos eldgazdsok révén egy legyezOszerli struktirit alakit ki (Sudd és Franks 1987). A
végpontokon kialakul6 front nagy teriiletet fésiil 4t, s az egyedek kolénidhoz valé visszatérése is

egyszer(, hiszen a visszafele halad6 feromonutak konvergélnak a kiindulési ponthoz.

Az optimalitds keresése és plaszticitas

A téplédlékkeres6 egyedeknek bizonyos dontéseket kell hozniuk keresés kozben, s ezek koziil
a legfontosabbak: mikor, hol és mit keresni. A dontéseket eldre ,,programozott” mdédon is hozhatjdk
veliik sziiletett preferencidk alapjan, vagy elOzetes tapasztalatok, tn. személyes informdciok, és a
térsaktdl kozvetleniil illetve kézvetve nyert, tn. publikus informéci6k is kozrejatszhatnak (Bonabeau
és mtsai. 1998, Barta 2002, Mody és Linsenmair 2003, Slaa és mtsai. 2003, Wehner és mtsai. 2004).
Feltételezhetjiik, hogy informéiciéik alapjin az egyedek optimalizilni prébilnak, azaz minél kisebb
befektetés révén minél nagyobb nyereségre prébédlnak szert tenni. Ez a feltételezés képezi az
optimdlis tdpldlkozasi elmélet alapjat. Az elméletet a ‘60-as évek kdzepén féleg MacArthur és Pianka
munkdi alapoztik meg. Az alapelv egyszerl: az egyedeknek minimdlis koltség mellett maximaélis
nyereség elérése a fontos, és ha tobb lehetséges megolddsa van egy problémanak, akkor a fenti ardny
értékei alapjan eldonthetd, hogy melyik a legjobb (Perry és Pianka 1997). Barmilyen kézenfekv®,
kevéssé valészini, hogy az optimalizacié sordn figyelembe vett t€nyez6k csakis a tdplalék jellemz6i
lennének, hiszen nem lehet elvonatkoztatni a nyereség mértékét megszabé més kényszerfeltételekt6l
sem, mint a predécids és kompeticiés kockdzatt6l (Perry és Pianka 1997, Szentesi és Torok 1997,
Detrain és mtsai. 1999, Korb és Linsenmair 2002, Jarau és mtsai. 2003), a keresé anat6miai-
morfoldgiai feltételeitdl (pl. egyes testrészek jellege, allapota), illetve fiziol6giai potencialjatdl (pl.
véges memdriakapacitds) (Savolainen €s Vepsildinen 1988, Barta 2002, Higginson és Barnard 2004).
A téplalkozési viselkedést befolydsold tényezdket hdrom nagy csoportra lehet osztani (Perry és
Pianka 1997): (1) kiilsé tényezdkre, mint a tapldlék elérhetdsége, prediciés kockdzat, szocidlis
interakcidk, él6helystruktira, hészabalyozds lehetdségei, (2) bels6 tényezOkre, mint éhség, eldzetes
tapasztalatok, kor, nem, reproduktiv 4llapot, 6rokolt tulajdonségok, tdpladl€kpreferencia, és (3)
filogenetikai tényezdkre, mint érzékszervi limitiltsdg, morfol6giai karakterek, fiziol6giai paraméterek

és viselkedési plaszticitds.
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A nyereség is lebonthat6 rogtoni és hosszi tdvi komponensre. Tébbnyire az elsé komponens
tilhangsiilyozdsa jellemz0, holott az egyed hosszid tévi fitness novekedése (pl. szaporodédsbeli siker)
feltehetoen fontosabb, mint a rogtoni nyereség (Perry és Pianka 1997, Szentesi és Torok 1997,
Creswell és mtsai. 2000, Barta 2002, Higginson és Barnard 2004). A fenti gondolatmenet alapjin az
optimdlis tdpldlkozasi elmélet fejlddésében a kezdeti egyszerti, stabil modelleket fokozatosan
felvdltottdk a dinamikus modellek, amelyek az egyed vélasztdsit el6zd dontéseitdl, tapasztalataitdl,
illetve a kornyezd kontextustdl tették fiiggévé (Barta és Giraldeau 1998, Beecham és Farnsworth
1998, Giraldeau és Caraco 2000, Korb és Linsenmair 2002, Pereira és mtsai. 2003). Az individualis
modellek mellett megjelentek a csoportos tdpldlkozds problémijéval foglalkozd, a jatékelméletre
nagymértékben alapoz6 elemzések is, amelyek elsdsorban a keresgélo-potydzé stratégidk kozotti
vetélkedésrol sz6lnak (Perry és Pianka 1997, Szentesi é€s Torok 1997, Barta és Giraldeau 1998,
Giraldeau és Caraco 2000, Barta 2002). Bar mindezen modellek elvezetnek az individudlistdl a
csoportos kontextusig, de a referencia tovidbbra is az egyed, a nyereséget tovédbbra is az egymdssal
verseng® individuumok szintjén mérik. Méarpedig az euszocidlis rovarok esetében egyértelmiien
kétféle nyereséggel kell szimolnunk, mely nem sziikségszeriien esik egybe mindig: az individuum és
a kolénia nyereségével. A feladatmegosztds sokszor az egyed szintjén példdul nem ndveli egy
tevékenység elvégzésének a  hatékonysdgit, viszont kolonidlis szinten Osszegzdd6
hatékonysdgnovelésrdl beszélhetiink (Ratnieks és Anderson 1999, Roschard és Roces 2003). Sajnos a
taplalékszerzési optimalizdldst taglalé legfrissebb monografidk sem foglalkoznak érdemben az
euszocialitds 4ltal felvetett problémdkkal (1dsd Giraldeau és Caraco 2000), erre vonatkoz6 elemzések

csupén a tdrsas rovarokrdl sz6l6 szakirodalomban lelhetdk fel.

Az individuum

Térsas rovarok esetében is természetesen az individuum szintjén megval6sulé optimalizacié
tanulméinyozésa a legkézenfekvobb, hiszen ennek elméleti alapjai legegyszertibbek (14sd Holldobler
1971, Sudd és Franks 1987, Crist és Haefner 1994, Detrain és mtsai. 1999, Wolf és mtsai. 1999,
Azcérate és Peco 2003, Torres-Contreras és Vasquez 2004). Az alkalmazott megkozelitések
egybeesnek az dltaldnos modellekkel (Creswell és mtsai. 2000, Torres-Contreras é€s Vasquez 2004):
(1) hatékonysdg-kozponti megkozelités, ahol a nyereséget a befektetett energidhoz képest kell
maximalizdlni, és (2) ardny-kozponti megkozelités, amelynek alapjdn a nyereséget az igényelt
kezelési id6hoz ildomos viszonyitani. A hangyék esetében inkdbb az utébbi tlinik megalapozottnak,
mivel a kezelési id6 minimalizdldsa egytttal a predaciés veszély csokkenésével is jar (Torres-
Contreras és Vasquez 2004), s emellett, szemben a repiiléssel, ahol az energetikai befektetés a
jelentdsebb, a f61don keresd rovarokndl az id6 jobb mér6eszkoz, mint az energia (Sudd és Franks

1987, Detrain és mtsai. 1999).
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A hazatérd keresd stratégia kovetkeztében tdrsas rovarokndl a legnyilvdnvalébban
optimaliz4ciénak aldvethet tényez6 a tdpldlékfolt tdvolsdga a kol6nidt6l (Detrain és mtsai. 1999,
Creswell és mtsai. 2000, Jarau és mtsai. 2003, Torres-Contreras és Vasquez 2004). Hasonléan fontos
tényez6 a tiplalék mindsége és nagysdga (Holldobler 1971, Holldobler és Moglich 1980, Crist és
Haefner 1994, Detrain és mtsai. 1999, Creswell és mtsai. 2000, Detrain és Pasteels 2000, Mailleux és
mtsai. 2000, Rastogi 2000, Burd 2001, Jarau és mtsai. 2003, Mailleux és mtsai. 2003, Mody és
Linsenmair 2003, Cogni és Oliveira 2004) és a tdpldlék denzitdsa vagy a vele valé taldlkozds
gyakorisiga (Traniello 1987, Detrain és mtsai. 1999, Schatz és mtsai. 1999, Sanders és Gordon 2002,
Jaran és mtsai. 2003, Mailleux és mtsai. 2003). Az abszolit jellegli informaci6knak azonban a
feltételezettnél kisebb jelentsége, hiszen pl. a tépldlék mennyiségi véltozdsainak nyomon kovetése
egy adott teriileten olyan jellegii komplex informéciéfeldolgozasi kapacitast igényel, amelyhez képest
a relativ informicidk (pl. az abszolit denzitdssal szemben a taldlkozds frekvencidja) egyszeriibb
kezelése a valdszinlibb (Bonabeau és mtsai. 1998, Dreller és mtsai. 1999, Schatz és mtsai. 1999,
Mailleux és mtsai. 2000). A fentiek mellett meghatérozé lehet a kolénia nagysiga (Jarau és mtsai.
2003, Halley és Burd 2004, Thomas és Framenau 2005), a ldrvdk mennyisége (Vaughan és Calderone
2002), az egyedek fizioldgiai 4llapota (pl. a szocidlis gyomor telitettsége, €hezés) (Pasteels €s mtsai.
1987b, Halley és Burd 2004), a raktirozott tdpldlék mennyisége vagy az iires sejtek ardnya, mint pl.
hazi méhnél (Apis mellifera) (Vaughan és Calderone 2002), a kompetitiv (Traniello 1987, Detrain és
mtsai. 1999, Jarau és mtsai. 2003) és a prediciés nyomads (Korb és Linsenmair 2002), valamint a
hémérsékleti viszonyok is meghatdrozhatjdk péld4ul a tapldlékkeresési tdvolsdgot (Cogni és Oliveira
2004), és az egyed egész €lettartamdra vonatkozd terhelés sem mellékes szempont (Traniello 1987,
Creswell és mtsai. 2000, Higginson és Barnard 2003, Thomas és Framenau 2005).

Az individudlis és a kolonidlis szint ko6zotti kapcsolatot a rekrutdlds biztositja a
legkdzvetlenebb médon, hiszen az egyed befolydsolja a kolonidlis szinten 1étrejové mintdzatot
példédul aziltal, hogy dont: rekrutdl-e vagy sem (l4sd Detrain és mtsai. 1999, Mailleux és mtsai.
2000). A rekrutdlds intenzitdsit befolyasolja a tdplal€k mindsége, mennyisége, sot kimutathatd, hogy
a kompeticiés nyoméds novekedése is nagyobb rekrutdlési intenzitdst eredményezhet egyes fajoknél
(Detrain és mtsai. 1999, Mailleux és mtsai. 2000). Ilyen médon elmondhatd, hogy az egyedeknek
nem kell a tdpldlékforrasra vonatkozé informdcidkat kiilonb6z6 kommunikécids jelekkel kédolniuk,
hanem a rekrutdlési intenzitis ill. feromon koncentracié valtoztatisdval képesek atadni.

A Camponotus socius-ndl a tapldlék mindségének romldsdval a rekrutdldsi hajland6sig
véltozik, s egy id6 utin individudlis keresésre térnek 4t az egyedek. Az éhezés ugyanakkor jelentSs
mértékben noveli a rekrutdlds hatékonysdgit az aktivdldsi kiisz6b cstkkenése révén (Holldobler
1971). Novomessor fajoknél, amennyiben a tdpldlék meghalad egy bizonyos nagysagot, az egyedek a
rekrutilds hatékonysagét jelentds mértékben novelik egy hangszigndl révén, mintegy felerfsitve a

rekrutildst szolgdlé egyéb ingerek hatdsat (Markl és Holldobler 1978). A véndor hangydknidl a
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szallit6k szdma és a tdpldl€kdarab nagysdga kozott szintén Osszefiiggés van (Hirosawa és mtsai.
2000). A Lasius niger-nél pedig a cukoroldat cseppek nagysiga korreldl pozitivan a feromon 6svény
létrehozataldnak hajlandésdgéval (Mailleux és mtsai. 2000). A rekrutdlds mérté€két méheknél is
jelentds mértékben befolyasolja a tdpldlék mennyisége, denzitdsa, a kol6nia nagysaga és az inter- és
intraspecifikus kompeticié (Jarau és mtsai. 2003).

Logikusnak tiinik, hogy az individudlis szinti optimalizdci kolonidlis szinten is optimdlis
mintdzatot eredményez és ez forditva is igaz. Valdjdban az individudlis dontések egy cserekapcsolat
eredményei: az egyedi szinten torténd rogtoni optimalizilés és a kollektiv kiakndz4s révén, hosszabb
tdvon megjelend nyereség kozotti kompromisszum (Detrain és mtsai. 1999). Béar egy frissen
megtaldlt forrds esetében az egyed érdeke az, hogy minél tbb id6t toltve megfelelé mennyiségii
tépldlékot gylijtson és maximalizdlja a nyereség/befektetés ardnyt, de a kolénia szempontjib6l
elényosebb rogton visszatérnie, €s minél tobb dolgozét mozgodsitania. Ez utdbbi viszont késébb akar
a felfedez6 egyed tapldlékfolthoz valé hozzaférési esélyeit is csokkentheti, tehét djfent szuboptimalis
helyzetet eredményezhet az egyed szempontjabdl. Az egyedi és a kol6nia szintli optimalitdsnak az
egybe nem esését j6l illusztrdlja az, hogy a levélvdgd hangydk individudlis szinten nem
konformélédnak a prediktdlt optimumhoz, hanem szuboptimdlis médon viselkednek a széllitott
levéldarabok sajit testsilyhoz viszonyitott ardnyét tekintve (Burd 2001). A mézel6 méheknél is
ismert, hogy az egyedek nem rOgtoni optimalitdst céloznak, mivel a tdplalékszallitdsi réta
maximalizildsa egységnyi kezelési id6re nézve jelentds mértékben rontja a dolgoz6k fizikai dllapotat
hosszi tdvon, s rovid élettartamhoz vezet. Ilyen médon a ldtszélag szuboptimdlisnak tiind
,14érfsebb” stratégidnak is értelme van. Hasonléan a korral elédllé szarnyromlds is latszélag
szuboptimadlis dontéshez vezethet, mivel a csokkent szdrnyfeliilet nagyobb repiilési energiat igényel, s
gy a gyengébb tdplalék is elfogadhatéva vdlik (Higginson és Barnard 2004).

A téplalékforrds tdvolsdganak a fiiggvényében Atta fajokndl széllitélancok alakulnak ki, s a
taplalék szallitdsat szakaszonként valdsitja meg tobb egyed (Roschard és Roces 2003). Béar elsd
olvasatra az optimaliziciét a szallitds hatékonysdgdban keresnénk, kimutathat6, hogy a széllitis a
tapldlékdarabok 4tadidsi késése miatt t6bb id6t igényel. A gazdasdgossig helyett azonban az
informativ hipotézis tiinik helyesnek, mivel az 4tadési pontoknél a felhalmoz6dé levéldarabok révén
a tdplalékforrds mindségére vonatkozdan indirekt informiciékhoz jutnak az egyedek, ami kolonidlis
szinten a kiillonb6z6 mindségili taplalékforrdsok kozotti valasztast konnyiti meg (Roschard és Roces
2003). Hasonl6 ldncok ismertek maggytijté hangydknal (Reyes és mtsai. 1999) és méheknél is (Hart
és Ratnieks 2002). Az informativ hipotézissel magyardzhaté az is, hogy a bemend és kimend
forgalom nem vilik el egymastdl egy dsvényen, mert, bar hdtrdnyosnak tlinik az {itk6zések haladést
lassité hatdsa miatt, ilyen médon az egyedek folyamatosan informiciét nyernek a tiplédlékforris
mindségének viltozdsair6l (Burd és Aranwela 2003). A gazdasdgossag hipotézisét tdmasztja ald a

feladatmegosztas sajatossiga a hizi méhnél, ahol a keresdk szdma éppen csak elégséges a tiplalék
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felfedezéséhez, s a kiakn4zok csak a forrdsok felfedezése utdn aktival6édnak, igy a kolénia folosleges
Lenergiavesztesége” limitdlt (Dreller 1998). Ez a feltételezés érvényesnek tekinthetd hangydkra is,
hiszen tudvalevéen az egyedeknek csupdn egy csekély toredéke aktivan keresd (Traniello 1987,
Holldobler és Wilson 1990).

Az egyedek teriilethiisége szintén egyfajta optimalizélasi tendencia, hiszen ez egy lehetséges
médja a tobbé-kevésbé prediktdbilis, de foltosan elhelyezkedd forrdsok kezelésének (Verron 1980,
Traniello 1987, Azcarate és Peco 2003, Mody és Linsenmair 2003). Sivatagi hangydkndl az egyes
egyedek teriilethlisége az illetd folttal kapcsolatos elézetes pozitiv tapasztalatok alapjdn nd, és ez
korral stabilizdlédik, vagyis az egyedek koruk eldrehaladtdval ,,védlasztanak™ egy adott szegmenst. Ez
a konzervativizmus hozzdjdrul a kolonidlis sikerhez, hiszen a tdpldlékkeres6k mintizatit a taplalék
téreloszldsdhoz igazitja (Wehner és mtsai. 2004). Az erdei vords hangydkndl a teriilethliségnek egy
sajatos formdja is kialakulhat, az Gn. Osvényhiiség, s ez akdr 97%-os is lehet egy adott Gsvény
esetében (Cherix €s Rosengren 1980, Rosengren és mtsai. 1985), akdrcsak a Lasius fuliginosus-nal
(Hennaut-Riche és mtsai. 1980). Ez az Osvényhiiség akédr hosszabb idén keresztiil is fennmaradhat

Formica s. str. fajoknal, és a téli nyugalmi periédus sem torli (Cherix és Rosengren 1980).

Az optimaliz4l6 kol6nia

A kolonidlis életméd sajitossdgai arra Osztonzik a feliiletes szemlélot, hogy a szocidlis
rovarok kolénidit 6ndllé egységekként, tin. szuperorganizmusokként kezeljék. Ennek megfeleléen a
kifejezetten koléniaszintl optimalizicidval foglalkozé vizsgalatok kezdetben azt a képzetet keltették,
hogy a kol6niaszintli bonyolult mintizatok alapjandl komoly ,tervezés” taldlhaté (ldsd Cheverton és
mtsai. 1985 in Pasteels és mtsai. 1987b). E megkozelitésben a véletlenszertiség nem szerepel a
megengedhetd tulajdonsdgok kozott, s6t, egyenesen hdtrdnyosnak mindsiil. Ennek ellenére
egyértelmii, hogy, kiilondsen a nagy kol6nidknal, valamely mértékli randomitds megengedheto,
hiszen konnyen ez lehet egy feladat végrehajtdsdnak biztositéka: ahol egyik egyed cs6dét mond, ott a
masiknak sikeriilhet akir indirekt médon (Pasteels és mtsai. 1987b).

A determinisztikus megkozelités dekonstrukci6jat, vagyis az egyedi donté€sek €s bonyolult
kolonidlis mintdzatok Osszekotését teszi lehet6vé az Onszervez6d® rendszerek elméletének
alkalmazdsa bioldgiai jelenségekre (lasd Camazine és mtsai. 2001). Az Onszervezddés elmélete a
mikroszkopikus szinten észlelt sztochasztikus folyamatok és a makroszkopikus szinten létrejovd
determinisztikusnak tiiné mintdzatok kozotti kapcsolatok elemzését célozza. A kollektiv mintdzat
nem egyszerilen az egyedi dontések Osszessége, hanem az egyedek kozotti vagy az egyedek és
kornyezetiik kozotti interakcikbdl alakul ki (Pasteels és mtsai. 1987b). A determinisztikus
magyarizat alapjin az egyes egyedek automataként viselkedve mindig 6szténdsen pontos és preciz

vélaszokat adnak, vagyis bonyolult dontési algoritmusokkal rendelkeznek. Egy mdsik véltozat szerint
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a dontéseket egyetlen egyed (pl. kirdlyn6) hozza a kapott lokélis informaciékbél egy globilis tervet
dolgozva ki, majd kommunikilva a dolgozék felé. Mindkét magyardzatot a hattérben levod
bonyolultsdg teszi hiteltelenné egyes jelenségek esetében — pl. kiilonb6z6 mindségli forrdsok kozotti
kollektiv véilasztds. Az Onszervez6dés elmélete erre a bonyolultsdgra nyijt redlis alternativat: a
kolénia ,,dontései” az egyedek lokélis dontéseinek Osszességébdl alakulnak ki, de az egyedeknek
nincsenek globélis informdacidik, és komplex informéicidk feldolgozidsdhoz sziikséges kapacitdssal
sem rendelkeznek, dontéseiket csupan elézetes tapasztalataik és lokdlis informécidk alapjan hozzik
(Pasteels és mtsai. 1987a, b, Pratt 1998, Biesmeijer €s Ermers 1999, Detrain és mtsai. 1999, Mailleux
és mtsai. 2000, Camazine és mtsai. 2001). Az individuum sokszor hibdsnak, vagy konzervativnak
tlind dontései érdekes médon hozzdjdrulhatnak egy kolénia plasztikus voltdhoz (Beekman és mtsai.
2003, Wehner és mtsai. 2004). Ez a megkozelit€és nem csupdn a tipldlkozési stratégidk esetében
alkalmazhat6 sikerrel, de munka- és feladatmegosztdsi mintdzatok (Bonabeau és mtsai. 1998, Detrain
és mtsai. 1999, Reyes és mtsai. 1999, Anderson és mtsai. 2002), 4j fészekhelyek valasztdsa (Mallon
és mtsai. 2001) és a kolénia védelme, sét, méhek és darazsak esetében a lépek épitése is
magyarazhat6 (Pratt 1998, Karsai és Pénzes 2000).

A hiba lehet6sége meghatdrozé tulajdonsidga az Onszervezddd jelenségeknek. A
kommunikicié pontatlansidgib6l szdrmazé hibdknak, melyek az egyed feromon Osvényrél vald
letérését eredményezik, nagy szerepiik lehet tijabb tipldlékforriasok felfedezésében, hiszen ahol egy
tapldlékfolt megjelenik, annak kozelében nagy valészinliséggel eléfordulhat egy djabb (Pasteels és
mtsai. 1987a, b, Biesmeijer és de Vries 2001). Nem mell€kesen a forrds kornyékén megjelend
~elveszett” egyedek a potencidlis kompetitorokkal, predidtorokkal szembeni védekezés elddrseiként is
milkédnek. Kimutathatd, hogy az dsvénykovetési pontossdg hangyadknal a 18-74% kozott véltozik
(Pasteels és mtsai. 1987a), de a méhek tdncnyelve is sokszor pontatlan (Weidenmiiller és Seeley
1999, Biesmeijer és de Vries 2001). A rekrutdldsi pontossdg adaptiv tulajdonsiga a koldnidknak,
hiszen hosszi tdvon prediktabilis forrdsok esetében a pontossdg fokozdsa az eldnyds, mig
véletlenszerlien el6fordulé forrdsok esetében a valamilyen mérték(i hiba vélik elényossé. Ehhez
hasonl6an egyetlen forris jelenléte esetében is a pontossdg el6nyds, azonban minél szétszértabbak a
foltok, anndl eldnyosebbé vilnak a ,,zajos” kommunikiciés rendszerek (Pasteels és mtsai. 1987a, b,
Jarau és mtsai. 2003). Kis kolénidkndl a kommunikiciés zaj ellenben mindig hétrdnyos, mivel
lehetetlenné teszi a forrdsok hatékony kiakndzdsat. Az optimalizélds tehat egyttal a pontossdg és a
pontatlansig kozotti megfeleld kompromisszum megtaldldsat is jelenti.

A porzitiv visszacsatolds szintén az onszervez6dd jelenségek jellegzetessége. Két azonos
taplalékforras jelenléte esetében példdul az egyikre torténd rekrutdlds véletlenszertien hatékonyabba
véilhat a mésikkal szemben, s ez a kiilonbség autokatalitikus folyamatként er6sodik fel. Az azonos
forrdsok kiaknazidsdban megmutatkozé aszimmetria elényos lehet, hiszen az egyik forrds kiaknizasa

ez dltal felgyorsul, mig a masik forrast ugyanakkor a csokkent szintli kiakn4zis mintegy tartalékként
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megtartja, s az els6 forrds mennyiségének csokkenésével ez utébbira 4t lehet kapcsolni (Pasteels és
mtsai. 1987a, b).

Két eltéré mindségii forrds kozotti kolonidlis valasztds is egyszeril egyedi dontéseken alapul.
Ebben az esetben a jobb mindségii forrdsrél visszatérd egyedek intenzivebben rekrutdlnak, s igy tobb
egyedet aktivdlnak, ami szintén pozitiv visszacsatoldssal noveli a két forrds kiaknazdsdban
megmutatkozd kiilonbségeket (Pasteels és mtsai. 1987a, Biesmeijer és Ermers 1999, Mailleux és
mtsai. 2000, Cogni és Oliveira 2004). Ilyen mechanizmusok méheknél is ismertek, itt is pozitiv
korrel4ci6t taldlunk a feromon mennyisége €s a tépldlék mindsége kozott (Biesmeijer és Ermers
1999, Jarau és mtsai. 2003, Slaa és mtsai. 2003).

Hasonl6 alapjai vannak a kiilonbozd tédvolsdgra elhelyezkedd azonos forrdsok kozotti
vélasztdsnak is: a kozelebbi forrdst6l gyorsabban érnek vissza az egyedek, és rovidebb idd alatt
rekrutdlnak udjabbakat, ami a rekrutiltak szdmdnak gyorsabb felfutdsit eredményezi a tdvolabbi
forrdshoz képest azonos iddtartam alatt (Detrain és mtsai. 1999).

A negativ visszacsatolas szintén fontos szereppel rendelkezik (Bonabeau és mtsai. 1998). A
rekrutélds ledllasa egy tilzsafolt tAplalékfolton negativ visszacsatolds révén val6sul meg: az egyedek
egymadssal vald iitkézéseinek fokoz6dd gyakorisdga kivalt egy lavina-mechanizmust, ami ledllitja a
rekrutildst, mivel a tdpldlékhoz nem férd egyedek nem raknak feromon Osvényt a kolénidhoz
visszatértiikkben (Halley és Burd 2004). A 1ép bizonyos celldinak az épitése is negativ visszacsatolds
révén 4ll le hazi méhnél (Pratt 1998).

Az egyedek kozotti direkt vagy indirekt kommunik4cié csupan egy lehetséges ttja a kolénia
szintli optimalizdciés mintdzatok el6idézésének. Nem csupdn az egyedi szinteken megvalGsuld,
taplalkozasi dontések jarulhatnak hozzi a kolonidlis sikerhez, hanem a kolénia felépitése is 1ényeges
(Rosengren és mtsai. 1985, Zakharov 1994, Azcérate és Peco 2003). A kolénidk koltozése példaul
hozzdjarulhat Gjabb teriiletek optimdlis kiaknazasdhoz (Holldobler és Wilson 1990, Banschbach és
Herbers 1999, Brown 1999, Hirosawa és mtsai. 2000).

Az erdei vorés hangyékndl példdul az 4lland6é Osvények mentén, vagy végpontjainél
megjelend, az anyafészekbol leszakaddssal 1étrejovo fidkkol6nidk révén kialakul egy decentralizalt
rendszer, mely a kommunikdcié hatékonysdgit noveli abban az esetben, ha a territérium tobb
szegmensérol érkeznek kiillonb6z6 jellegli informicidk (Rosengren és mtsai. 1985, Savolainen és
Vepsildinen 1989). Hasonld Orposztok ismertek a Lasius fuliginosus-nal (Ratnieks és Anderson
1999), s6t Myrmica fajoknal is (Czechowski 1985, Wardlaw és Elmes 1996). A Cataglyphis iberica
polikalik koldniarendszere révén jelentds mért€kben csokkenti az egyedek keresési tdvolsdgit
(Banschbach és Herbers 1999, Cerda és mtsai. 2002). Ezek a rendszerek nemcsak a tipldlkozasi
teriilet, hanem a védelmi potencidl novelését is eredményezik (de Vroey 1980, Rosengren és mtsai.
1985, Savolainen és Vepsildinen 1989, Zakharov 1994, Cerda és mtsai. 2002, Slaa és mtsai. 2003).

Onmagsban a tépldlékmennyiség hosszii tdvii novekedése interkolonidlis rendszerek létrejottét
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eredményezi kolonidlis , fiizi6k” révén, pl. a Myrmica punctiventris-nél (Herbers és Banschbach
1999). A poliandria vagy poliginia hatdsa sem elhanyagoland$, hiszen a kiilonb6z8 genetikai
vonalhoz tartozé egyedek eltéré tédpldlékpreferencidkkal, illetve kiilonbozo ingerkiiszobbel
rendelkeznek bizonyos feladatok elvégzését illetben, ami nagy foku plasztikussdgot kodlcsondzve
novelheti egy kol6nia sikerét (Dreller 1998, Beekman és mtsai. 2003, Myerscough és Oldroyd 2004).

Egy stratégia optimdlis voltdt végs6 soron azonban nem csupdn a befektetett energia
megtériilési foka hatdrozza meg, hanem a kompetitiv és predicids kontextus is (de Vroey 1980,
Savolainen és Vepsildinen 1989, Holldobler és Wilson 1990, Savolainen 1990, 1991, Gallé 1994,
Beecham és Farnsworth 1998, Herbers és Banschbach 1999, Williams és mtsai. 2001, Azcérate és
Peco 2003, Slaa és mtsai. 2003). A tdrsas rovarok, és ezen beliil a hangyédk esetében kdzismerten a
legerdsebb rivélisok ugyanazon csoport kolénidi (Czechowski 1979, Vepséldinen és Pisarski 1982,
Holldobler 1986, Savolainen és Vepsildinen 1988, 1989, Savolainen és mtsai. 1989, Vepsildinen és
Savolainen 1990, Elmes 1991, Holldobler 1991, Savolainen 1991, Detrain és mtsai. 1999, Azcarate
és Peco 2003). A nagyobb kompeticiés vagy preddciés nyomdsnak kitett forrdsokrél konnyebben
lemondanak a hangydk (Czechowski 1985, Vepsildinen és Savolainen 1990, Savolainen 1991,
Detrain és mtsai. 1999). A Veromessor pergandei maggyiijt6 hangyafajndl példdul a
tépldlékspektrum kompetitorok jelenlétében sziikiil, hidnyukban szélesedik (Sudd és Franks 1987), de
a Myrmica fajok és a Formica fusca téplalkozasi stratégidja is jelentOs véltozdsokat mutat domindns
fajok kol6nidi kozelében (Czechowski 1985, Savolainen és Vepsildinen 1989, Savolainen 1990,
1991).

Kompeticié és taplalkozasi stratégidk

A kompeticié hasonlé igényli fajok esetében a fajok Okoldgiai elkiiloniiléséhez vezethet a
kompetitiv kizdras elve alapjan, és sajtos alkalmazkoddsok alakulhatnak ki a kompeticié hatdsdnak
minimalizalasa végett (lasd Brown és Wilson 1956, Hardin 1960, Odum 1971, Krebs 1985). Mivel a
hangyafajok t6bbsége mindenevo ezért gyakran kisebb-nagyobb mértékii niche-atfedésre keriil sor
kozottiik, s ez erds interspecifikus tipusi kompeticiéhoz is vezethet (Gallé 1975, Czechowski 1979,
Mabelis 1979, de Vroey 1980, Vepsildinen 1980, Vepséldinen és Pisarski 1982, Reznikova 1983,
Czechowski 1985, Rosengren és mtsai. 1986, Savolainen és Vepsildinen 1989, Czechowski 1990b,
Hoélldobler és Wilson 1990, Vepsildinen és Savolainen 1990, Elmes 1991, Jarddn és mtsai. 1993,
Gallé 1994, Gallé és mtsai. 1994, Punttila és mtsai. 1994, Punttila és mtsai. 1996, Czechowski 1999,
2000, Vepsildinen és mtsai. 2000, Czechowski és Vepsildinen 2001, Mabelis 2003, Mody és
Linsenmair 2003, Dillier és Wehner 2004), de az intraspecifikus 6sszeiitkozések is legaldbb ennyire
fontosak (Mabelis 1979, Petrov és Gallé 1980, Vepsildinen és Pisarski 1982, Czechowski 1984,
Czechowski 1985, Holldobler és Wilson 1990, Gallé 1994, Czechowski és Yamauchi 1994, Devigne
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és Detrain 2002). Ilyen moédon két rivélis faj egyiitt€lését akdr a tépldlkozdsi stratégidban
megmutatkozé kiilonbségek is lehetdvé teszik (Sudd és Franks 1987, Savolainen és Vepsildinen
1988, Holldobler és Wilson 1990, Vepséldinen és Savolainen 1990, Gallé 1994, Gallé és mtsai. 1994,
Azcérate és Peco 2003, Jarau &s mtsai. 2003), amint ez a Formica fusca és a F. rufa csoport fajainak
egyiitté€lése esetében bizonyithaté (Savolainen és Vepsildinen 1988, Savolainen 1991, Czechowski és
Vepsildinen 1999), vagy akdr a vdndor hangya fajok esetében is (Hirosawa és mtsai. 2000). A
Camponotus ligniperdus és a F. exsecta egyiittélését a napi aktivitdsi ritmusukban mutatkozd
kiilénbségek teszik lehet6vé (Czechowski és Pisarski 1988). A tobbi szocidlis rovarnil is
megfigyelhetéek hasonlé mechanizmusok, példdul méheknél (Jarau és mtsai. 2003), illetve
termeszeknél, ahol a tdpldlékkeresési teriiletek folyamatos egymdshoz alakitidsa révén kiiszobolhetd
ki az 4lland6 konfliktus (Jmhasly és Leuthold 1999).

Hangydkndl egy sajdtos linedris kompetitiv hierarchia ismert, melynek alapjit a szocidlis
szervezettség és a tdplalkozdsi stratégia sajitossdgai képezik (Vepsildinen és Pisarski 1982,
Savolainen és Vepsildinen 1988, Pisarski és Vepsildinen 1989, Savolainen és Vepsildinen 1989,
Savolainen és mtsai. 1989, Vepsildinen és Savolainen 1990). A hierarchia hdrom 1épcséfok:

(1) a szubmissziv fajok csupén sajit kolénidjukat védik, ide soroljadk a Myrmica fajokat, a
Temnothorax és a Leptothorax fajokat, valamint a Serviformica alnem képviseldit;

(2) az agressziv fajok kol6nidjuk mellett a tdplalékforrast is védik, példaul a Lasius s. str.
fajok jelentOs része, mint a L. niger, ezen kiviil a Tetramorium fajok is ide sorolandék;

(3) és végiil a territorialis fajok édllnak a hierarchia csicsdn, ezek egy territériumot védenek,
s kolénidik kizdrjidk egymdst térben és id6ben. Territoridlis fajok kozé tartoznak a Formica s. str., a
Coptoformica és a Raptiformica alnemek képviseldi, de a Lasius fuliginosus is ide sorolhaté
(Rosengren és mtsai. 1986, Czechowski €s Pisarski 1988, Pisarski és Vepséldinen 1989, Savolainen
és Vepsildinen 1989, Czechowski 1990a, Savolainen 1990, 1991, Vepséldinen és mtsai. 2000). Egy
kolénia territériumédnak az &ltala Orzott teriiletet tekinthetjilk, amelyben a tdpldlékforrdsokat és a
kozottiik levo teriiletek egyardnt megtaldljuk. A territérium nagysédgit és alakjit szdmtalan dolog
befolydsolja: a tapldlék mennyisége és minOsége, eloszldsa a kolénia koriil, a kol6nia nagysdga,
dllapota és az €éldhely szerkezete, valamint a kompeticié (Czechowski 1979). Ez a hierarchia
rugalmas, hiszen nem csupén a faji hovatartozds meghatdrozd, hanem a kol6nia mérete is: ugyanazon
faj nagy kol6nidi er8sebb kompetitiv helyzetben vannak, mint kis koldnidi, melyek gyakran
szubmisszivekként viselkednek (Vepsildinen és Pisarski 1982, Czechowski 1985, Savolainen és
Vepsildinen 1989, Elmes 1991, Punttila és mtsai. 1996, Vepsildinen és mtsai. 2000, Marké és Kiss
nem koz.)

A kompetici6 hatdsa leginkdbb a kol6nidk elhelyezkedésében, valamint szerkezetében
mutatkozik (Vepsildinen és Pisarski 1982, Rosengren és mtsai. 1986, Savolainen és Vepsildinen

1989, Czechowski és Yamauchi 1994, Gallé és mtsai. 1994, Punttila és mtsai. 1996, Banschbach és
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Herbers 1999, Brown 1999, Dillier és Wehner 2004), hiszen a territoridlis fajok nem tiirnek meg
kozeliikben potencidlis rivilisokat, és a nem territoridlis fajok is elsOsorban a territ6rium szélén
alapithatnak kol6nidkat (Czechowski 1979, Rosengren és mtsai. 1986, Savolainen és Vepsildinen
1988, Savolainen és Vepsildinen 1989). A nem territoridlis (f6ként szubmissziv) fajok egyiittélése
territoridlis fajokkal egyéb alkalmazkodésok révén is lehet6vé vilik. fgy a szubdominéns fajok akér a
nap szdmukra szuboptimdlis periddusaira tehetik 4t aktivitdsukat (Savolainen és Vepsdldinen 1988,
Savolainen és Vepsildinen 1989), vagy térbeli aktivitdsukat sziikithetik, attérve a talajfelszinrdl az
avarban val6 keresésre, amint ez a Myrmica ruginodis esetében torténik a Formica polyctena
kolénidk kozelében (Savolainen és Vepsildinen 1989, Savolainen 1991). A Myrmica és a territoriélis
Formica fajok egyiittélését tobbek kozott a méretbeli kiilonbségek és az eltérd klimatikus
preferencidk is megkonnyitik (Vepsildinen és Savolainen 1990). Dominéns fajok jelenléte esetében a
szubdomindns fajok egyedeinek viselkedése is valtozhat (Savolainen és Vepséldinen 1989), vagy a
taplalékspektrumuk a szuboptimdlis tartomény fele tolédhat el (Savolainen 1991). A nem territoriélis
fajok kozott zajlé kompeticié azonban akér olyan ,,apré” részletre is hatdssal lehet, mint a rekrutdlds
intenzitdsa, amint ez a Lasius niger és a M. sabuleti kol6nidk interferencidja esetében kimutathaté. Ez
esetben nem vonatkoztathatunk el attdl, hogy a rekrutdlds intenzivvé vdldsa nem csupdn a gyors
kiaknazdst szolgdlja, hanem egyfttal a tdplalékforrds védelmét is (de Vroey 1980). A teriilethliségnek
sem elhanyagolhat6 a szerepe, hiszen egy adott faj adott foltban valé nagyfokd jelenléte a teriilet

monopolizédldsdhoz, s ily médon teriiletfelosztidshoz vezethet (Mody €s Linsenmair 2003).

Nem territoriilis fajok plaszticitdsa — kérdések és hipotézisek

Az el6zbek értelmében, egy hangyakozosségben kétségteleniil a territoridlis fajoké a
foszerep. Jelentds mértékben befolydsoljdk a tdpldlék mennyiségét, mindségét és elérhetOségét,
dltaldban a tobbi, aldrendelt faj tdpldlkozdsi stratégidjdt, és nem utolsésorban kolénidik térbeli
elhelyezkedését is. Mig a territoriélis fajok territriumai nem fednek 4t, addig a nem territorialis fajok
taplalékkeresési teriiletei 4tfedhetnek, és térben és id6ben hosszi tdvon nem stabilak (Vepsildinen és
Pisarski 1982, Pisarski és Vepsildinen 1989, Savolainen és mtsai. 1989). Jogos feltételezniink, hogy a
nem territoridlis fajok sikerességének és kolénidlis stabilitisdnak kulcsa valamilyen mértéki
plasztikussdg, amely lehet6vé teszi a folyamatos alkalmazkoddst véltozé hangyakozosségi
koriilményekhez. Az optimalizdciét a nem territoridlis fajok esetében nem kezelhetjikk minden
koriilmények kozott azonos megolddst kindld, stabil szabalyokkal miik6d6 folyamatként, hanem
plasztikus egyedi viselkedések folyamatos interakcidjanak véltozé eredményeként, mely a kiilonb6z6
koriilmények kozott lehetdvé teszi a megfelelé megoldds kialakuldsit (Pasteels és mtsai. 1987a,
1987b, Detrain és mtsai. 1999). Ezek a megolddsok nem optimélisak minden esetben, mds
kortilmények kozott akdr szuboptimélisak is lehetnek, sOt, egyenesen hitrinyosak. Az alapkérdés
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tehét az, hogy a plasztikussdg milyen mérv(i, és az optimalitds milyen paraméterekre vonatkoztathat6
— példdul mozgisi gyorsasig, keresési €s kiakndzasi tdvolsdg, mennyiség, kompetitiv interakci6k
kimenete, stb. E gondolatmenet alapjan egy nem territoridlis faj plasztikussdga nem egyszeriien az
egyed szintjén nyilvdnul meg, hanem az egyedi dontésekbdl Osszedllé kolonidlis mintdzatokban
mutatkozik meg leginkdbb. Egy nem territoridlis faj kolonidlis szintli plasztikussdgdnak mértéke a
lokélisan optimdlisnak tekinthetd dontések skdldjanak szélessége. A fokozott plasztikussag a kolénia
sikerességéhez jarul hozz4, €s ez nem csak a kolénia nagysigaban jelenhet meg, hanem stabilitidsdban
is.

Egy faj tdpldlkozasi stratégidjat tehat csakis az adott 6koldgiai kontextusban lehet értelmezni.
Ennek hidnydban részleges, rosszul értelmezhetd képet alakithatunk ki egy adott faj adott
stratégidjar6l (Vepsildinen és Pisarski 1982, Pasteels és mtsai. 1987b, Savolainen és Vepsildinen
1988, Savolainen és Vepsildinen 1989, Banschbach és Herbers 1999, Detrain és mtsai. 1999,
Azcérate és Peco 2003, Cogni és Oliveira 2004). Az el6z6 fejezetekben bemutatott jelenségek alapjan
egy nem territoridlis faj tdpldlkozdsi stratégidjinak plasztikussdga tobb szempont szerint is
vizsgdlhat6: a keres® egyedek szdma és eloszldsa térben és id6ben, ezzel kapcsoltan az Uj forrdsok
felfedezésének illetve kiakndzdsanak sikeressége, azonos é&s kiilonb6z6 forrdsok kozotti valasztasok
jellemz6i, a tobbi fajra és kolénidra val6 indirekt és direkt hatdsok jellege. Jelen vizsgélat az egyedi
dontésekbol és aktivitdsbol Osszedllé kolonidlis mintdzatok magyardzatéra, értelmezésére, a kialakult
stratégia optimalitdsdnak elemzésére koncentrdl. A kelld éErtelmezhetdségi keret megtartdsa
érdekében a vizsgdlatokat szabadfoldi koriilmények kozott viteleztiik ki, hiszen ez lehetové teszi a
természetes kompetitiv korillmények megfeleld figyelembevételét is.

A fentiek alapjan a vizsgélat targyat képezd problémakoroket a kdvetkezd nullhipotézisekben
fogalmaztuk meg.

(a) A koldnia ,.érdeke” a tdplalékforrasok felfedezési valésziniis€égének maximalizéldsa, igy
opportunista tiplilkozasi stratégia esetén (azaz stabil tipldlékforrds hidnyiban) a tiplilékkeresési
erOfeszitésnek majdnem egyenletesnek kell lennie a kol6nia koriil. Ez biztositand, hogy barmilyen
megjelend 4j forras felfedezése megfelelden nagy valdsziniiséggel birjon. A képet médositand stabil
taplalékforrasok jelenléte, vagy akdr negativ kompetitiv hatdsok, amelyek kizdrndk az egyedeket a
kolénia koriili teriilet egyes szegmenseirdl. A taplalékkeresési er6feszités a keresd egyedek szdmdiban

fejezheto ki.
(b) A kolénidk koriil a keresés términtdzatdban megmutatkozé egyenetlenségek prediktaljak

az ujonnan felfedezett forrdsok kiakndzdsdban megmutatkozé eltéréseket, vagyis a tépldlék

felfedezési sikere elbre jelezhetd. E logika alapjdn tobb, azonos min6ségli forrds egyiittes jelenléte
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esetében a forrdsok kiakndzdsiban megmutatkozé killonbségek is a felfedezési mintizathoz

idomulnak, s a kolénia tébb forrast is kiakndz parhuzamosan.

(c) A koldénidk minden esetben a kozeli forrdsokat preferdljak, hiszen igy lehet maximalizalni
a koltség/nyeresé€g ardnyt, s egyuttal novelni a kiakndzdsi folyamat biztonsdgdt kompetitiv

konfliktusok, vagy predéacié esetén.

(d) A nem territoridlis fajok kolénidi nem gyakorolnak negativ hatdst méis fajok keresési
koléniétél valé tavolsag filggvényében, azaz nem alakul ki egy interspecifikus gétldsi z6na a kol6nidk

koriil. Ez a kapcsolat tépldlékforrasok jelenlétében esetlegesen véltozhat.

(e) A nem territoridlis fajok stdtusuknak megfeleléen viselkednek minden esetben: relative
kevés tapldlékforrdst domindlnak, és csakis a magasabb rangi fajok hidnydban, ezekkel szemben
sohasem képesek egy forrdst elhdditani. Ez a szubdomindns viselkedés a konfliktusok kimenetelében

is megmutatkozik.

(f) Nincsenek alapvetd kiilonbségek ugyanazon faj viselkedésében kiilonb6zd
hangyako6zosségi korillmények kozott, a nem territoridlis fajok mindig aldrendelt helyzetiiek, és
minden esetben ennek megfelelden viselkednek. Természetesen ez utébbi hipotézis a plasztikussdg

tagaddsa, és, mint ilyen, csupan kiindulési alapként kezelhetd.
Vizsgélatunk szempontjai kozott fontos helyet foglal el tobb kiilonbdzd, illetve azonos

mindségli forrds kozotti valasztds optimalitisdnak elemzése, s a dontések egyezése az euszocidlis

rovarok tapldlékkeresési stratégidjiban észlelt nszervez0dd jelenségek jellegeivel.
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ANYAGOK ES MODSZEREK

A tanulmanyozott fajok

A tanulmanyozandé fajokat a kovetkez6 szempontok alapjan valasztottuk ki:

(1) széles europai elterjedésii, és sz€les éléhely valasztasu kozonséges fajok legyenek, hiszen
igy feltehetden kilonboz6 €letkoriilmények kozott és hangyakozosségekben képesek fennmaradni;

(2) kozepes vagy nagy méreti koloniakkal rendelkezzenek;

(3) legyvenek mindenevok;

(4) egymastol taxonémiailag €s morfologiailag killonbézzenek.

A fenti szempontoknak megfeleld fajok a priori plasztikusnak tekintheték 6kologiai ismérveik
alapjan, igy ezzel parhuzamosan a viselkedésbeli rugalmassag feltételezése is indokolt. A fajok kozotti
kiilonbségek ugyanakkor a nagyobb skalaju interspecifikus 6sszehasonlitasokat is lehetdvé teszik.

A célfajok a Formicidae csalad két legnagyobb europai alcsaladjaba tartoznak. A Myrmicinae
alcsaladot a Myrmica rubra és a M. ruginodis képviseli, mig a Formicinae alcsaladbol a Formica

cinerea, a F. balcanina s a Lasius psammophilus fajokat tanulmanyoztuk.

A Myrmica rubra (Linnacus, 1758) a legkozonségesebb eurdpai fajok kozé tartozik, Azsia
palearktikus részén is eléfordul, Eszak-Amerikaban adventiv (Seifert 1988, Elmes és Keller 1993,
Radchenko és mtsai. 1997, Czechowski ¢s mtsai. 2002). Euritdp €s higrofil, s egyike a legtoleransabb
Myrmica fajoknak, akar antropogén zoénakban is megtelepedhet, példaul varosi parkokban vagy
kertekben (Seifert 1988, 1993a, Czechowski és mtsai. 1995, Radchenko és mtsai. 1997, Czechowski
¢s mtsai. 2002). Alfoldon és dombvidéken elsdsorban erdékben fordul ¢lo, de az arnyékosabb, félig
nyitott erdfszéleken is megtalalhatd, hegyvidéken altalaban a nedvesebb legelokon, lapokban €l
(Elmes 1982, Seifert 1988, Czechowski és mtsai. 1990, Elmes 1991, Elmes ¢és Keller 1993, Scifert
1993a, Marko 1997a, Radchenko és mtsai. 1997, Glaser 1998, Czechowski és mtsai. 2002, Marko és
Kiss 2002, Markoé ¢s mtsai. 2004). Erd6kben és erddszéleken koloniait talajban, vagy iireges, foldon
heverd agakban, faronkokben alakitja ki, lapokban elsésorban a szarazabb mohadombokban fészkel. A
koléniak mérete néhany szaz és 5-6000 egyed kozott valtozik (Elmes 1980, 1991, Wardlaw ¢és Elmes
1996, Radchenko ¢s mtsai. 1997, Walin és mtsai. 2001). Fakultativ poliginia és ezzel kapcsolt
tobbfészkes (polikalik) koldniaszerkezet jellemzi, valamint koldniahasadassal valé koloniaalapitas

(Elmes 1980, Czechowski 1984, Elmes ¢s Keller 1993, Seppi és Walin 1996, Radchenko és mtsai.
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1997, Walin ¢s Seppd 2001, Walin és mtsai. 2001). A poliginia-monoginia kettésséggel parhuzamosan
a kiralyndknél is megfigyelhetiink egy morfologiai differencialodast: a poligin, nagy kolénidkban a
rendes méretll kiralyn6k mellett szamos esetben kisebb, méreteikben dolgozokhoz hasonlitd, un.
mikrogin ivaros néstények jelennek meg, mig a monogin kolonidk inkabb az un. makroginekkel
jellemezheték. A mikrogin valtozatot nemrég kiiloén parazita fajként irtdk le M. microrubra néven
(Seifert 1993b). Haté¢kony, feromonalis alapu kommunikacids rendszerrel rendelkezik (Abraham és
Pasteels 1977, 1980, Beckers és mtsai. 1989), ami az ujonnan felfedezett taplalékforrasok kiaknazasat
tomeg-rekrutalas révén teszi lehetdvé. Mindenevd, és a ragadozas mellett gyakran megfigyelhetd
levéltetii koloniakon (Czechowski 1985, Vepsilidinen €s Savolainen 1990, Radchenko és mtsai. 1997).
Fajtarsaihoz hasonléan nem territorialis és szubmissziv fajként ismert (Czechowski 1985, Savolainen
¢s Vepsildinen 1988, Pisarski ¢s Vepsaldinen 1989, Savolainen és Vepsildinen 1989, Savolainen és
mtsai. 1989, Vepsildinen ¢s Savolainen 1990, Elmes 1991, Vepsildinen és mtsai. 2000). Terepi
vizsgalatara Erdélyben keriilt sor a Kolozsvar melletti Kisbacs falu hataraban levé gyertyanos-tolgyes
erddben, illetve a Maros alsé szakaszanal talalhaté Bezdin kolostor melletti puhafas erddszegélyen

(részletesen lasd Eredmények 1. fejezet).

A Mpyrmica ruginodis Nylander, 1846 a M. rubra testvérfaja, s hozza hasonloan széles
elterjedésti, egész Eurdpaban és a Tavol-Kelet egyes régidiban is fellelhetd, politopikus faj (Seifert
1988, Elmes és Keller 1993, Seifert 1993a, Czechowski és mtsai. 1995, Radchenko és mtsai. 1997,
Czechowski és mtsai. 2002). A két faj morfologiai és elterjedésbeli hasonldsaga mellett okologiai
igényekben is jelentds mértékben atfed, de a M. rubra-hoz képest a M. ruginodis nedvesebb ¢s
hiivosebb ¢léhelyeket kedvel. Valoszintileg a leginkabb hidegtlird az eurdpai Myrmica fajok kozil,
ezért els6sorban a dombvidéken fordul ¢lf, s az alfoldekre nem jellemzé (Mabelis 1977, Elmes 1982,
Elmes és Wardlaw 1983, Seifert 1988, Elmes 1991, Elmes és Keller 1993, Seifert 1993a, Saaristo
1995, Niemeld és mtsai. 1996, Punttila és mtsai. 1996, Wardlaw és Elmes 1996, Marko 1997a,
Radchenko és mtsai. 1997, Glaser 1998, Vepsildinen és mtsai. 2000, Czechowski és mtsai. 2002,
Marké és mtsai. 2004). A domb- és hegyvidéken azonban mindkét faj megtalalhato, s a dombvidéken
at is fednek, habar lokalisan tobbé-kevésbé kizarjak egymast (Cherix és Higashi 1979, Seifert 1988,
Czechowski és Pisarski 1990, Czechowski és mtsai. 1990, Elmes 1991, Saaristo 1995, Marko 1997a,
Glaser 1998, Marko és mtsai. 2004). Hegyvidéken testvérfajahoz hasonldéan legeldkon, lapokban
cléfordul, de, cllentétben a M. rubra-val, fenyberdékben is gyakori (Seifert 1988, Czechowski és
mtsai. 1990, Seifert 1993a, Czechowski és mtsai. 1995, Radchenko és mtsai. 1997, Markd 1999a,
Czechowski és mtsai. 2002). Ugy tiinik a lapokban szintén tobbé-kevésbé lokalisan egymast kiszorito
fajparként viselkednek, ami kozvetetten kompeticids kapcsolatokra enged kovetkeztetni (Marko és
mtsai. 2004). Koloniai testvérfajahoz hasonldéak, noha altalaban valamivel kisebbek. Fakultativ
poliginiaval nala is talalkozunk, habar ritkabban és kevesebb kiralyndvel, s a koloniahasadas is

eléfordul (Elmes 1980, Seifert 1988, Elmes 1991, Elmes ¢s Keller 1993, Seppi 1994, Wardlaw és
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Elmes 1996, Radchenko ¢s mtsai. 1997, Walin ¢és Seppd 2001, Walin ¢s mtsai. 2001). A kiralynék
esetében itt is jelentkezik egy morfologiai differencialédas, azonban ezt nem tekintik faji szintiinek,
csupan okologiai alkalmazkodas eredményének (Seifert 1988, Radchenko €s mtsai. 1997, Czechowski
¢s mtsai. 2002). A M. rubra-hoz hasonloan hatékony rekrutalo, s az jonnan felfedezett taplalékforras
kiaknazasat tomeg-rekrutalas révén végzi (Abraham ¢&s Pasteels 1977, Beckers és mtsai. 1989).
Mindenevd, taplalékspektruma megegyezik a M. rubra-éval (Czechowski 1983, Vepsildinen és
Savolainen 1990, Radchenko és mtsai. 1997). Szintén nem territorialis, szubmissziv fajként ismert
(Czechowski 1985, Savolainen és Vepsaldinen 1988, Pisarski és Vepsildinen 1989, Savolainen ¢s
Vepsdldinen 1989, Savolainen és mtsai. 1989, Vepsildinen ¢s Savolainen 1990, Elmes 1991,
Vepsildinen és mtsai. 2000). Koloniait Erdélyben tanulmanyoztuk a Maros megyei Székelykal falu
hataraban lev6 clegyes erddben, a Berecki havasokban, Ojtoz patak volgyében egy lucos ligetben,

valamint a Hargita hegységben, Ordogté 1ap mellett egy hegyi legeldn (részletesen lasd Eredmények 1.
fejezer).

A Formica cinerea Mayr 1853 a Serviformica alnem tagja. A nyilt, napos, homokos, laza
talaju szaraz gyepek és erdok jellegzetes faja, a tengerparti diinéktél a nyitott fenyderddkig mindenhol
eléfordulhat a Nyugat-Palearktikumban, Kelet-Eurdpatdl Nyugat-Szibériaig (Collingwood 1971, 1979,
Czechowski és mtsai. 2002, Seifert 2002). Kozép-Kelet €s dél-curopai eléfordulasa kérdojeles, itt
fajcsoportjanak mas tagjai helyettesitik. Koloniai a laza talajban talalhatoak, a felszinen csupan
kraterszerG nyilasok latszanak, s nagy mélységig lehatolé és kiterjedt foldalatti jaratokat épit
(Pawlikowski és Pawlowicz 1984, Seifert 1993a, Czechowski és Rotkiewicz 1997, Czechowski és
mtsai. 2002, Seifert 2002). A kolénidk mono- vagy poliginek (Lindstrom ¢és mtsai. 1996). Ez utdbbiak
gyvakran nagy kiterjedésti, népes tobbfészkes koldniarendszerré alakulhatnak (Zakharov 1994,
Lindstrom ¢és mtsai. 1996, Czechowski és mtsai. 2002, Seifert 2002), s 1) kolonidk alapitasara
koléniahasadassal, vagy megtermékenyitett szarnyas fiatal kiralyndk révén onalloan is sor keriilhet
(Czechowski ¢s mtsai. 2002, Seifert 2002). Hasonld szerkezetli, népes kolonidk nem jellemzoek a
Serviformica fajok tobbségére, csupan szorosan vett rokoni korére, a cinerea fajcsoportra (Zakharov
1994, Seifert 2002). Féleg ragadozo, de levéltetii koloniak gondozasaval is foglalkozik, s a gondozott
levéltetvekhez allando, népes osvények vezetnek. E tulajdonsagaban is egvedi, a Serviformica
alnemen beliil csupan a cinerea fajcsoport tagjainal talalunk hasonlé viselkedést, mely egyébként az
agressziv, ¢s fbleg territorialis hangyafajok jellemzdje. Kommunikacios és rekrutalasi stratégiajarol
keveset tudunk, de az 6svények megléte hatékony kommunikacios rendszer meglétét feltételezi. Ezt
erdsiti az a tény, hogy nagyobb taplalékdarabok szallitasa kooperacio révén torténik (Seifert 2002).
Kompetitiv hierarchidban elfoglalt helye nem tisztazott: egyesek a territorialis fajok kozott emliti
(Pisarski és Vepsildinen 1989, Czechowski 1999, Seifert 2002), de ugyanakkor mas vizsgalatok
szubmissziv jellegeket mutattak ki e fajnal (Gallé 1991). Meglehetdsen vitatott kompetitiv helyzete
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cleve feltételezi viselkedésének plasztikus jellegét. Vizsgalatara a dél-finnorszagi Hanko-félsziget

egyik homokdiine komplexuman keriilt sor (részletesen lasd Eredmények 2. fejezet).

A Formica balcanina Petrov & Collingwood 1993 a F. cinerea fajcsoport tagja, alig tobb
mint tiz éve valasztottdk le F. cinerea-rol. Bar elkiilonité morfologiai jellegei a dél-europai
populacioknal kiillondsen ersek, észak fele haladva bizonyos atmeneti formak is megfigyelhet6ek
(Seifert 1993a, Seifert 2002, sajat megf.). Mindezek alapjan Seifert (2002) nemrég 6sszevonta a F.
cinerea-val, valamint kelet-curopai vikarians testvérfajaval a F. imitans-szal. A morfologiai jellegek
heterogenitasa alapjan azonban ¢ fenti 6sszevonas helyessége még tovabbi kutatasokra szorul, igy (és
tekintettel a vizsgalat id6pontjaban fennalldo 6nallo faji statusara is) kulon fajként kezeljuk a
tovabbiakban. Leirasa idején elsbsorban dél-curdpai elterjedéstinek tekintették, ezen belil is tipikus
balkani fajnak. Romanidban nemrég mutattak ki jelenlétét (Markd 1997b, 1998), s feltételezhetden a
. cinerea-rdl sz6ld adatok nagy része valojaban a F. balcanina-ra vonatkozik. A torzsfajhoz
hasonloan a laza talaju, vagy szaraz helyeket kedveli, és a homokdiinéktdl a folydpartokig mindenhol
eléfordul, akar az alacsonyabb hegyvidéken is, amennyiben az illetd teriilet napnak kitett és szaraz.
Kulonosen gyakori zavart, antropogén éléhelyeken, pl. varosokban, vasutak és orszagutak mentén
(Petrov ¢s Collingwood 1993, Marko 1997b, 1998, Csdsz és mtsai. 2001). Ellentétben a F. cinerea-val
erd6kbdl még nem jelezték eléfordulasat. Kolonidinak szerkezete hasonld a F. cinerea-hoz, nehezen
korulhatarolhatdak, valdszintlileg koloniahasadassal is terjed. Zavaras-toleranciaja és kolonialis
tulajdonsagai alapjan egyértelmiien invaziv fajnak tekinthetd, annal érdekesebb, hogy a rendelkezésre
allo adatok alapjan az Erdélyi Szigethegységtdl nyugatra, Magyarorszagon mar ritka, itt a torzsfaj
gyakoribb, s a varosokat is inkabb a Serviformica alnem mas fajai jellemzik (példaul F. cunicularia, F.
rufibarbis, sajat megf.). Talajfelszinen ragadozo életmddot folytat, s bar a levéltetli gondozas nala is
megtalalhatd, az 6svények jelenléte nem olyan gyakori (Petrov €s Collingwood 1993, sajat megf).
Rekrutalasi stratégiaja nem ismert, sem kompetitiv helyzete, bar életmddjabol egyértelmiien kitiinik a
nem territorialis jelleg. Tanulmanyozasara Erdélyben keriilt sor a Maros megyei Székelykal faluban,
cgy szO6l6s hataraban, valamint a Kolozs megyei Kissebes falu mellett talalhato kébanya

meddShanyoin (részletesen lasd Eredmények 4. fejezet).

A Lasius psammophilus Seifert 1992 fajt nemrég valasztottak le a 1. alienus fajrol, egész
Eurépaban ¢léfordul Skandinaviatél DéEl-Eurdpaig (Seifert 1992, Czechowski és mtsai. 2002).
Romaniaban nemrég fedeztck fel (Markd nem koz.). Szaraz, gyérfiives teriiletek oligotop faja, foleg a
homokos talajt kedveli, s igy a homokdiinéken nagyon gyakori (Seifert 1992, 1993a, Czechowski és
mtsai. 2002, szem. megf). A hasonlo él6helyeken eléforduld F. cinerea-hoz hasonloan kiterjedt
foldalatti fészkeket épit, melyek nyilasai kraterszerlick, s az alagutak akar 120 cm mélyre is
lehatolhatnak, illetve vizszintesen 10-30 cm-re is elnyulhatnak a felszin alatt (Nielsen 1972, Seifert

1992, Czechowski és Rotkiewicz 1997, Czechowski és mtsai. 2002). A zavarast jol tiiri, s igy a
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homokfelszinen, laza talajon beinduld szekundér szukcesszios folyamatok jellegzetes pionir faja,
koloéniainak siirlisége a névényzet zarodasaval parhuzamosan egyre inkabb csokken (lasd L. alienus in
Gall¢ 1978, in Gallé 1980, 1990, 1991, in Jardan €s mtsai. 1993, in Gall¢ ¢s mtsai. 1994). Monogin
koléniakkal rendelkezik, de gyakran tobb, egymassal Gsszekottetésben levd, sajat kijaratokkal
rendelkez6 fészekbdl allo un. fészek-komplexumokat alkot (L. alienus in Brian és mtsai. 1965, in
Nielsen 1972). Mindenevé, gyokértetvek mézharmataval, illetve kisebb rovarokkal taplalkozik.
Feltételezhetben rokonfajaihoz hasonloan fejlett rekrutalasi rendszerrel rendelkezik. Eleddig ¢ faj
kompetitiv hierarchiaban elfoglalt helyével kevés tanulmany foglalkozott, egyes vizsgalatok alapjan
(L. alienus in Galle 1991, 1994) agressziv fajként kezelhetd alapfeltevésként, bar szubmissziv
viselkedésére utaldo megfigyelések is vannak (Czechowski és mtsai. 2002). Kifejezetten sikeres fajnak
tekinthetd az altala nagy denzitdsban benépesitett terileteken (L. alienus in Gallé 1991, 1994).
Tanulmanyozasara a F. cinerea-hoz hasonloan Finnorszagban, a Hanko f¢lsziget egyik homokdiine

komplexuman keriilt sor (részletesen lasd Eredmények 3. fejezer).

Egyedek tér-idd eloszlasa a koloniak koriil

crr

kolonialis plasztikussagat kivantuk tanulmanyozni. Ehhez azonban a tanulmanyozott fajokhoz tartozo
egyedek viselkedését sziikséges vizsgalni koldniaik koril. A kiilonbozé hangyafajok taplalkozasi
sikerének, valamint kommunikacios stratégiajanak vizsgalatara, illetve a kiilonboz8 fajok kozotti
interakciok tanulmanyozasara a leggyakrabban hasznalt modszer mesterséges taplalékforrasok (in.
csalétkek) kihelyezése, ¢és az ezeken megjelend egyedek faji hovatartozasanak, dinamikajanak és
viselkedésének megfigyelése (Czechowski 1979, Cherix €s Bourne 1980, de Vroey 1980, Vepsildinen
¢s Pisarski 1982, Czechowski 1985, Aron ¢s mtsai. 1986, Savolainen ¢s Vepséldinen 1988, Savolainen
¢s Vepsilainen 1989, Czechowski 1990a, Vepsildinen ¢s Savolainen 1990, Gallé 1991, Jardan és
mtsai. 1993, Czechowski és Yamauchi 1994, de Biscau és mtsai. 1994, Gall¢ és mtsai. 1994,
Bestelmeyer és mtsai. 2000, Rastogi 2000, Berghoff ¢s mtsai. 2002, Azcarate és Peco 2003, Mody ¢s
Linsenmair 2003, Orr ¢s mtsai. 2003, Torres-Contreras €s Vasquez 2004). Ez a modszer ugyanakkor
lehetdvé teszi a kilonb6z6 hangyafajok adott hangyakézosségen beliilli kompeticios helyzetének
tisztazasat is, mivel a nagyméretli ¢s viszonylag stabil taplalékforrasokat érdemes védeni, ezzel
szemben a kisebb, konnyen elmozdithatdkat nem minden esetben (Vepsédldinen ¢s Pisarski 1982,
Savolainen ¢s Vepsildinen 1988, 1989, Czechowski 1990a, Vepsildinen és Savolainen 1990, Gallé
1991, Jardan és mtsai. 1993, Gallé¢ 1994, Gallé ¢s mtsai. 1998, Bestelmeyer és mtsai. 2000, Mody ¢€s
Linsenmair 2003). Ennek eredményeképpen az egyébként nehezen, tobbnyire csupan kozvetett mddon
felderithetd kompetitiv kapcsolatok a csalétkeken megfigyelhetd kozvetlen interakciok formajaban
jelenitddnek meg, és a csalétkeken kialakulé dominanciaviszonyok a hangyakozosségen beliili

hierarchianak a tikroz6dései. A fajok taplalékkeresési teriileténck hatarai, illetve a taplalkozasi
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straté¢giaban a fajok kozott megmutatkozo killonbségek is jol korvonalazhatok (Czechowski 1979, de
Vroey 1980, Vepsildinen és Pisarski 1982, Czechowski 1985, Savolainen ¢s Vepsaldinen 1988, 1989,
Vepsildinen és Savolainen 1990, Gallé 1991, Savolainen 1991, Jardan és mtsai. 1993, Gallé 1994),
valamint a taplalkozasi stratégia 6nszervez0do jellegeit is mesterséges taplalékforras kihelyezése révén
lehet felderiteni (lasd Pasteels ¢s mtsai. 1987a, b). Csalétkek kihelyezését hasznaljak hangyafajok
denzitasanak becslésére is (Bestelmeyer ¢s mtsai. 2000, Braschler ¢s Baur 2003, Izhaki és mtsai.
2003), bar ilyen jellegli hasznalhatésaga kétségbe vonhatd, hiszen egyes, egyébként a terileten
jelenlévé szubmissziv hangyafajok altalaban alulképviseltek csalétkeken, s igy az Oket kiszorito
dominans hangyafajok tilbecslésének veszélye forog fenn.

A kizarolag mesterséges taplalékforrasok alkalmazasa révén végzett vizsgalatok azonban
csupan részleges képet adnak egy adott faj taplalkozasi €s kompetitiv stratégiajardl, hiszen a
valosagban ilyen jellegii taplalékforrasok ritkak, igy a kapott eredmények is az ennek megfeleld
torzitasokat tartalmazzak. A csalétkezés modszerének egyoldalu hasznalata az ezek hianyaban fennallod
(esetlegesen eltérd) mintazatok elfedését eredményezheti. A fenti gondok kiilonds hangsullyal
meriillnek fel nem territorialis €s szubmissziv fajok tanulmanyozasakor, hiszen, amint mar emlitettiik,
az erbsebb fajok kiszorithatjak a csalétkekrdl ezeket a fajokat. Ilyen mddon ezek a forrasok,
mennyiségileg véges jellegiikbdl is fakaddan, csupan egyes, az oket clfoglalé hangyafajok
viselkedésének clemzését teszik lehetdve, elsbsorban a dominans fajokét (Izhaki €s mtsai. 2003).
Ugyanakkor mesterségesen kihelyezett taplalékforrasok hossza tavu (pl. tobb napig tart6) hasznalata
akar a komy¢ken talalhato egyes fajok populacios €s kolonialis szerkezetében is valtozasokat okozhat
(Elmes 1991, Bansbach ¢és Herbers 1999, Herbers €s Bansbach 1999). Ezek alapjan egy hangyafaj
taplalkozasi stratégigjanak elemzeésekor javallott a csalétek nélkiili (in. nudum), természetes allapot
vizsgalata is, hiszen igy kaphatunk megfeleléd képet az illetd fajok taplalékkeresési viselkedésérol.
Nem utolsosorban ¢z teszi lehetdve a csalétkek jelenléte altal okozott hatasok felmérését, valamint egy

A fentick értelmében nyolec 19 cm’-es, négyzet alaku teriiletet (a tovabbiakban aréna)
jeloltink ki a vizsgalt fajok koléniai korill csalétkek hianyaban, s rendszeresen rogzitettik az itt
athaladd egyedek faji hovatartozasat s szamat, valamint az egyedek kozott fellépd negativ interakciok
jellegét. A keresd egyedek mintazatat a koloniatol valod tavolsag figgvényében vizsgaltuk, igy az
arénak a vizsgalt kolonia szElét6l valod tavolsag alapjan két korbe szervezddtek. Az elsé aréna helyét
véletlenszertien jeloltik ki a kolonia sz¢létdl f€l méterre. A tobbi arénat az els6héz viszonyitva a
kovetkezd szabalyok alapjan helyeztiik ki (1. abra):

- belsd kor: az 1. és 3. arénak altal meghatarozott tengely a 2. €s 4. arénakat 6sszekotd tengelyt
90°-ban metszi a kolonia kézepén, az arénak kdzéppontja 0,5 méterre talalhato a koldnia szE1€t6l;

- kiilsé kor: az 5. €s 7. arénak altal meghatarozott tengely a 6 és 8. arénakat 6sszekotd tengelyt

90°-ban metszi a kolonia kozepén, az arénak kézéppontja 1,5 méterre van a kolonia szE1Et6l;
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- a kiilsd és a belsé korok arénai altal meghatarozott tengelyek egymast 45°-ban metszik a

kolonia kézepén, tehat az arénak nem fednek at.

8, Kulsd kor 5

Megfigyelési aréna

1. abra. Az arénak elrendezése a tanulmanyozott kolonia koriil.

A megfigyeléseket a nap folyaman harom periddusra osztottuk, minden peridodus 220 percig
tartott. Az arénakat 20 percenként vizsgaltunk periodusonként, s a megfigyelések arénanként 1-1
percig tartottak, vagyis minden periédus 11 ellendrzésbél allt arénanként. Az els6 periodus 8" drakor
kezd6dott és 11%-kor fejezddott be, a kovetkezd 12*-t61 16™-ig tartott, mig az utolsé 17°’-kor
kezdddstt és 21%° orakor ért véget. Ez a tér-idBbeli elrendezése a megfigyeléseknek lehetévé tette az
adatmennyiség maximalizalasat az adott korulmények kozott minimalis zavaras mellett.

A nudum megfigyelési napot kdvetden masnap az arénak kozepére csalétkeket helyeztiink ki.
A hangyak taplalékpreferencigjaban fellépd szezonalis valtozasokat elkerillendd a csalétkeket allati
fehérje és szénhidratok keverékébdl tanacsos Osszeallitani (Sudd 1987, Savolainen és Vepsilidinen
1988, Vepsildinen ¢s Savolainen 1990, Gallé 1991, Gall¢ és mtsai. 1994, Czechowski s Yamauchi
1994, Gallé¢ 1994, Bestelmeyer és mtsai. 2000). Ennek megfeleléen enyhe sos vizben aztatott, tort
tonhalszeletek ¢s polifloralis méz keverékét alkalmaztuk (Savolainen és Vepsildinen 1988,
Vepsildinen és Savolainen 1990, Bestelmeyer és mtsai. 2000). A csalétkeket matt, zold szinfi, kerek

mianyag lapokra helyeztiik, ezek atmérdje az arénak oldalanak fele, azaz 9,5 cm volt, s a lapokat
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rogzitettiik a talajhoz vizszintes allapotban. A taplalék mennyisége €s helyzete a csaléteklapon azonos
volt minden esetben — kb. 3.5 cm atmérdjii foltok a csaléteklap kozepén —, igy az egyetlen a priori
meghatarozott valtozo, amely a csalétkek kiaknazasi mintazatat befolyasolhatta, a kolonia szElétol
val6 tavolsag volt (Detrain és mtsai. 1999). A csalétkeket az ellenbrzési periodusok elétt tiz perccel
helyeztik ki, majd a periodusok végén a csaléteklappal egyutt begytijtottik. Minden periddusban uj
csalétek anyagot hasznaltunk, s a lapokat, a kihelyezést megel6z8en, mindig letisztitottuk vizzel, majd
megszaritottuk.

A fenti modszerek mellett esetenként mas, specifikus vizsgalati eljarasokat is alkalmaztunk,
czek részletezésére az Eredmények fejezetben tériink ki.

Kozismert, hogy egyes hangyafajok taplalékkeresési aktivitasat befolyasoljak a klimatikus
valtozasok (Gallé 1975, Hennaut-Riche és mtsai. 1980, Holldobler és Moglich 1980, Elmes 1982,
Savolainen ¢és Vepsildinen 1988, Vepsildinen és Savolainen 1990, Gallé 1994, Markd 1999a). Ennek
értelmében a megfigyelésekkel parhuzamosan, minden husz perces sorozat clején rogzitettik a
talajfelszin hdmérsékletét napon és arnyékban (amennyiben a viszonyok valtozdak voltak), valamint a
levegd relativ paratartalmat is hasonlo korillmények kozott a talajfelszin folott kozvetleniil higanyos
technikai hémér6 (0-100°C) és Digitron SP3R elektronikus termo-higrométer segitségével. A
tovabbiakban az aktivitas elemzésénél a napon vagy az arnyékban mért adatokat vettik figyelembe
kolonianként, annak megfelelden, hogy az arénak tobbsége napon vagy arnyékban volt az adott hiisz
perces megfigyelési sorozatban

A nudum vizsgalatok alatt az egyes egyedek kolonialis hovatartozasat Iehetetlen volt
megallapitani, mivel semmiféle jelolést sem hasznalhattunk a természetes koriilmények megzavarasa
nélkill — a Myrmica fajok pl. a nagyobb foku zavarasra akar a kolonia elkoltoztetésével is reagalhatnak
(lasd Banschbach ¢s Herbers 1999, sajat megf)). Mas, a tanulmanyozott fajhoz tartozo, de nem vizsgalt
kolonidk eltavolitasa szintén nem volt lehetséges 1ényeges zavaras nélkiil. Igy a nudum megfigyelések
tobbnyire a célfajhoz tartozé egyedek aktivitasara vonatkoznak a vizsgalt koloniak koril, amely
adatok ugyanakkor a célfajok aktivitdsanak tanulmanyozasara alkalmasak, valamint a keresési
mintazat térbeli jellemzdinek vizsgalatat is lehetéve teszik.

A csalétkes vizsgalatok esetében az adott csalétket dominalé egyedek kolonialis
hovatartozasat konnyiiszerrel ki Iehetett deriteni a dolgozok érkezési €s tavozasi iranya alapjan. Az
egyes csalétkeket abban az esetben tekintettitk monopolizaltnak, ha a csalétket egy adott hangyafaj
dominalta rekrutalas révén, illetve a rekrutdlas elsé szakasza utan is az egyedszam-talsulyt
fenntartotta. Természetesen a csalétkek akar tulajdonost™ is valthattak egy adott periodusban vagy
periodusonként, mely esetben az adott csalétket mindkét fajnal feltlintettilk, mint altala elfoglalt
forrast.

A negativ interakciok kimenetelénck mindsitésében két tényezd jatszott fontos szerepet: a
kezdeményezd fél kiléte €s a konfliktusbol gydztesen kikeriild (azaz a masik felet eliizd) egyed faji

hovatartozasa. Kétféle negativ interakcid tipust rogzitettiink: (1) kézvetlen agressziot, melynek soran
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mindkét £€1 agressziv fizikai kontaktusba Iépett egymassal (bar az érintkezés eldtt el is menekiilhetett a
megtamadott fél), valamint (2) elriadast, melynek soran az egyik fél elszalad a masik fElt6l, annak
cllenére, hogy a masik fél semmiféle agressziv viselkedésformat nem mutat, illetve nem is veszi észre
az elriad6 felet. Ez utdbbi esetben a fizikai kontaktus is tobbnyire arra korlatozodik, hogy az elriado
egyed megérinti a masik hangya valamely testrészét, de amaz, a maga soran, nem Iétesit fizikai
kontaktust az elézovel.

Az azonos helyen tanulmanyozott koloniak tobb mint 6t méterre helyezkedtek ¢l egymastol
minden esetben, mely tavolsag elkeriilhetéve tette a koldniak aktivitasanak egymassal valo atfedését,
hiszen a Myrmica fajok taplalékkeresé aktivitasanak nagyobb része tobbnyire a kolonidjuk koriili kb. 3
méteres sugaru korre szoritkozik (Vepsildinen és Savolainen 1990).

A hangyak faji hovatartozasanak meghatarozasa a legtobb esetben terepen tortént rogtoni
hatarozassal. Ezt segitette az adott €l6hely tipusok hangyafaunajanak eldzetes ismerete (Gallé 1991,
Marké 1997a, 1997b, Marko 1998, Marko 1999a, Kiss és Matis 2002, Marké és mtsai. 2004). Emellett
a problémasabb, terepen nchezebben meghatarozhaté fajokbdl a lehetdségek szerint gyiijtottink a
csalétkek kihelyezését kovetd napokban (a csalétkek kihelyezése soran erre nem kerithettiink sort
zavaras nélkil), s a mikroszképos meghatarozas soran a jelenleg elfogadott hatarozokulcsokat
hasznaltuk (Kutter 1977, Collingwood 1979, Agosti €s Collingwood 1987, Seifert 1988, 1992, 1996,
Petrov ¢s Collingwood 1993, Czechowski és mtsai. 2002), illetve a Tetramorium fajok esetében Csdsz

¢s Radchenko el6késziiletben levd hatarozokulcsat hasznaltuk.

Statisztikai feldolgozas

A keresd aktivitas klimatikus tényezOktdl vald fiuggését tobbszords linearis regresszio
clemzéssel vizsgaltuk. Mivel az egvedszamadatok statisztikailag nem fiiggetlenck egymastél
arénanként a hiisz perces vizsgalatsorozatokon beliil, ezért az aktivitas elemzésénél az adatokat
kolénianként 6sszevontuk minden hisz perces iddszakra, majd atlagoltuk, s a tovabbiakban az egy
perc alatt egy arénaban ¢szlelt egyedek szamat hasznaltuk. Amennyiben az igy kapott adatsor nem volt
normal eloszlasi (Kolmogorov-Smimov teszttel vizsgaltuk minden esetben), akkor logio-
transzformacio segitségével normalizaltuk az adathalmazt.

A vizsgalt fajok egyedeinek kolonia korili tér-idé closzlasa a taplalékforrasok felfedezési
valosziniiségeinek tér-idd mintazatat jellemzi az adott fajhoz tartozd koldnia koril. Az egyedek
closzlasat tobb modszerrel is elemeztiikk. A belsé illetve a kiilsé kor arénaiban megfigyelt egyedek
arénankénti  atlagegyedszamat Mann-Whitney U-teszt segitségével (kétoldali teszt, n = 33
megfigyelés) hasonlitottuk Gssze, illetve a két korre nézve killon-kiilon Gsszevetettik a kiilonbozd
arénakban megfigyelt egyedek szamat Kruskal-Wallis nem-paraméteres ANOVA segitségével (n = 4
aréna/kor). A keresd tevékenység intenzitasanak napi stabilitasat illetve valtozékonysagat egy adott

foltban (arénaban) a Shannon-Wiener entropiabdl (logy) szamitott kiegyenlitettség értékkel
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jellemeztitk arénanként, majd ebbdl kolonianként atlagértéket szamolva (n = 8 aréna) megallapithattuk
egy adott kolonia koriil az illetd faj keresd aktivitasanak egyenletességét.

A csalétkek kiaknazasi mintazatanak prediktabilitasat Spearman rang-korrelacioval vizsgaltuk
korrelaltatva a nudumban arénanként észlelt egyedszamokat az adott arénaba masnap kihelyezett
csalétkeken észlelt egyedszamokkal (n = 8 aréna ill. csalétek). Hasonloképpen vizsgaltuk a csalétkek
kiaknazasi mintazatanak stabilitasat a harom megfigyelési periddusra nézve. Ez esetben a
periodusonként a kiilonboz6 csalétkeken megfigyelt egyedszamokat hasznaltuk fel (n = 8 csalétek).

A fentick mellett bizonyos adatsorok elemzésére kétmintas t-tesztet, egyutas
varianciaanalizist, Wilcoxon paros eléjeltesztet és g -tesztet hasznaltunk, illetve esetenként Pearson
korrelacioelemzeést Spearman rang-korrelacio helyett. Paraméteres tesztek alkalmazasanal minden
esetben Kolmogorov-Smirnov teszttel vizsgaltuk az adatsorok normalitasat.

A statisztikai elemzések kivitelezésénél az SPSS 9.0 és a Statistica 6.0 szamitogépes

programcsomagokat alkalmaztuk.
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EREDMENYEK

Egyértelmti kettdsségek: inter- €s intraspecifikus véltozékonyséag 31. old.
két hatékony rekrutild, a Myrmica rubra és a Myrmica ruginodis

taplalkozési stratégidjaban

Osvények és Osvényen kiviiliek: individualizmus, 46. old.
konzervativizmus és plaszticitds a Formica cinerea taplalkozdsi

stratégidjaban

Véletlenszerliség és hatékony kommunikicié — kiilonbségek és 63. old.

dtfedések a Lasius psammophilus és a Formica cinerea
taplalkozési stratégidjiban, avagy a konfliktusmentes egylittélés

biztositékai

Plasztikus kiakndzds és kompeticiés viszonyok a Formica 75. old.

balcanina hangyafajnl
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EGYERTELMU KETTOSSEGEK: INTER- ES INTRASPECIFIKUS VALTOZEKONYSAG KET HATEKONY

REKRUTALO, A MYRMICA RUBRA ES A MYRMICA RUGINODIS TAPLALKOZASI STRATEGIAJABAN

A M. rubra és a M. ruginodis fajok morfoldgiailag, €l6hely preferencia és szocidlis struktira
szempontjabél is nagyon hasonléak, un. testvérfajok (ldsd Anyagok és mddszerek fejezet). Igy
természetszerileg felmeriil annak a lehetdsége, hogy a két faj tdpldlkozasi és kompetitiv stratégidja is
bizonyos mértékben hasonlit. A tovabbiakban a stratégidk fajon beliili plasztikus jellege mellett a két
faj viszonylatiban e specifikus kérdést is tanulményoztuk.

Mindkét faj esetében nyolc kolénidt tanulminyoztunk, arra torekedve, hogy a kol6nidk
kiilonbozd él6helyekrdl szarmazzanak, hiszen igy a vizsgilat lehetdvé teszi ugyanazon faj
viselkedésének Osszevetését kiilonbozé hangyakozosségi korilmények kozott. Ennek megfeleléen
négy M. rubra kol6nidt tanulminyoztunk a Maros folyé toltésének kiilsé oldaldn egy puhafds erdd
(Aceri-Fraxinetum) sz&lén Bezdinnél (Arad megye, 100 m) 2000 jdliusdban, valamint szintén négy
kolénidt egy dombvidéki gyertydnos-tolgyes erddben (Carpineto-Quercetum) Kolozsvar melleit
Kisbécs falu hatdrdban (Kolozs megye, 360 m) 2000 szeptemberében. A M. ruginodis esetében négy
koléni4t tanulményoztunk egy hegyvidéki legel6n a Hargita hegységben Ordogténél (Hargita megye,
1180 m) 2000 augusztusiban, valamint négy erdei kol6niat is vizsgaltunk, mégpedig két kol6niat egy
dombvidéki gyertydnos-tolgyesben (Carpineto-Quercetum) Székelykal falu hatdrdban (Maros megye,
400 m) 2000 augusztusdban, és két kolonidt egy lucos-jegenyefenyds ligetben (Abieto-Piceetum) a
Berecki havasokban az Ojtoz patak volgyében (Kovaszna megye, 780 m). Ez utébbi két kolénia
esetében nem keriilhetett sor a csalétkes vizsgédlatok utolsd, délutdni-esti peri6dusdra, mivel egy

kitart6 esdzés meggdtolta a vizsgdlatok folytatasat.
A Kkeresés tér-idé mintazata

Egyik faj esetében sem volt kimutathaté egyértelm( kapcsolat a klimatikus viszonyok és a
keres6 egyedek aktivitdsa kozott csalétkek hidnydban. A Myrmica rubra aktivitdsit a talajfelszin
hémérséklete €s a relativ pdratartalom egyértelmiien csupdn a bezdini erddszéli kol6nidk esetében
befolydsolta (1. tdblazat, Marké és Kiss 2002). A hdmérséklet novekedése csokkentette az aktivitast,
mig a relativ pdratartalom &ltaldban ellenkezd hatdssal birt. Ennek kovetkeztében a keres6 aktivitds
reggel intenziv, majd egy déli csdkkenés utin estére, amikor a hémérséklet alacsonyabb a forré déli

id6szakhoz képest, az aktivitds Ujra erételjesebbé vilik. A keresési aktivitast kevésbé befolydsoltdk a
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klimatikus véltozdsok a kisbédcsi erddben, s mindkét klimatikus tényezd inkdbb aktivitds-fokoz6

hatassal rendelkezett, amennyiben kimutathat6 volt hatésa (1. tdbl4zat).

1. tablazat. Szignifikdns kapcsolatok a M. rubra keres6 egyedek aktivitdsa és a klimatikus tényezdk
(a talajfelszin hédmérséklete és a levegd relativ paratartalma) k6zott — tobbszoros regresszié elemzés,
n=33.

- Klimatikus 2
Kolénia tényezok | beta, t R5% F
Kisbéacs
°oC 0,67, 1,26 *
A RH% 1,07, 2,03 0,18, 4,49
Bezdin
oC -0,56, -4,81*** .
A RH% 0,41, 3,62** 078, 87,71
°oC -0,49, -2,99** I
B RH% 0,37, 2,28" 0,62, 27,58
°C -0,58, -3,61** -
- RH% 0,25, 1,58 0,58, 22,93
°C -0,21, -1,06 i
o RH% 0,57, 2,84** 0,54, 2028

*p <0,05, ™ p < 0,01, ** p = 0,000

A M. ruginodis keresési aktivitisit még kevésbé befolydsoltdk az iddjardsi tényezbk
napszakos véltozdsai csalétkek hidnydban. A tobbszords regresszié elemzés csupin egyetlen esetben,
az ojtozi B kol6ni4dndl mutatott szignifikdns osszefiiggést e véltozdsok és az aktivitds kozott (R* =
0,43, F = 13,36, p = 0,000). A hémérséklet pozitivan befolyésolta az aktivitast (b =0,53,t=3,92,p=
0,000), mig a relativ paratartalom ellentétes hatéssal birt (b = -0,34, t = -2,53, p < 0,01). Altaldban a
kereso egyedek egész nap aktivak voltak, kivéve a hideg reggeleket és esti iddszakokat. Az aktivits
viszonylagos stabil jellege erdei kolénidk esetében az erd6 klimatikus véltozasokat tompité hatdsdnak
tulajdonithat6, hiszen a naptél és szEltél tobbé-kevésbé zart térben nem érvényesiilnek a nyflt
teriileten nap kézben észlelhetd nagy klimatikus véltozdsok. A hegyi legelon levo kolénidkn4l viszont
pontosan az akdr percrdl-percre véltozd, de tobbnyire mégis hiivis koriilmények tették lehetové az
dllandé aktivitdst napkozben.

Az elvardsoknak megfeleléen 4ltaldban tobb keresd egyed volt a koldénidkhoz kozeli
arénakban a M. rubra esetében csalétkek hidnyaban (2. tdblizat, Marké és Kiss 2002, Kiss és Markd
2003). Ez a kiilonbség az aréndk kozott kiillonosen élesen mutatkozott meg a kisbécsi kol6nidknil,
mig az egyedek tobbé-kevésbé egyenletes eloszldsa érvényes két esetben Bezdinnél (C és D). Ez
utébbi val6sziniileg a nagy kol6nia-siirtiségnek koszonhetd, amint ezt késébb a csalétkes
megfigyelések is igazoltdk. A M. ruginodis esetében a helyzet nem volt egyértelmii: az 6rdogt6i
kolénidkndl az egyedek szdma magasabb volt a kol6nidk kozelében, ellentétben a tobbi koldnidval.
Megemlitend6, hogy a M. ruginodis egyedszdma &ltaldban alacsonyabb volt, mint testvérfajdé (2.
tablazat, Markd és Kiss 2002, Kiss és Marké 2003). Kovetkezésképpen a forrdsok felfedezésének
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val6szinlisége a tanulméinyozott Myrmica fajok 4ltal nagyobb volt a kolénidkhoz kozeli foltokban a

M. rubra esetében, ellentétben a M. ruginodis-szal.

2. tablazat. A M. rubra és M. ruginodis egyedek eloszldsa a tanulminyozott kolénidk koriil a
kolé6nidkt6]l valé tavolsdg fiiggvényében (belsd vs. kiilsd kor) csalétkek hidnydban, valamint az
azonos tdvolsdgra taldlhaté aréndkban zajlé keresd aktivitds kiegyenlitettsége (Kruskal-Wallis
ANOVA) és a latogatott aréndk szdma zir6jelben.

g , Mann- Kruskal-Wallis y*
Kolénia Atlagegyedszam (SD) Whitney (ldtogatoti are’ngagk,)
Bels6 | Kiilsé z Bels6 | Kilsé
Myrmica rubra
Kisbacs
A 0,35(0,33) [0,15(0,2) [-2,69** 2,82 (4) 9,14* (3)
B 0,31(0,23) | 0,65(0,35 |-4** 476 (4) 1,59 (4)
C 0,62 (0,43 |021(0,18) | -4,26** | 13,08 (4 | 7,43 (4)
D 1,46 (0,51) | 0,33(0,36) | -6,35"** | 68,96*** (4) | 4,26 (4)
Bezdin
A 1,59 (1,15) | 0,98 (0,99) | -2,41* 16,49** (4) [ 4,16 (4)
B 1,91 (1,06) 0,99 (0,7) -3,71*** 37,14*** (4) | 6,86 (4
C 2,12(1,04) |1,62(1,09) |-1,88 16,28** (4) | 3,69 (4)
D 1,14 (0,820 |1,33(0,89) |-0,73 8,81* (4) 21,32"** (4)
Myrmica ruginodis
Ordégté
A 0,24 (0,22 0,04 (0,09) | -4,15"** 9,58* (4) 7,52 (2)
B 0,09 (0,79) 0,07 (0,13) | -0,27 7,3 (3) 9,83* (3)
C 0,42 (0,29) 0,07 (0,13) | -4,89*** 6,26 (4) 7,06 (3)
D 0,24 (0,22) 0,02 (0,07) | -4,66*** 7,98* (4 1,03 (3)
Székelykal
A 0,02 (0,070 |0,04(0,11) |-0,78 9,14* (1) 15,47** (1)
B 0,03 (0,08 |0,01(0,06) |-0,85 2,05 (3) 6,04 (1)
Ojtoz
A 0,62 (0,46) | 1,36 (0,55) | -4,75"** [2,23(4) 73,54** (4)
B 0,87 (0,54 | 051(0,29) | -2,74* 5,7 (4) 15,98** (4)

*n < 0,05, ** p < 0,01, ** p = 0,000

Az egyedek kiilonb6z6 aréndk kozotti eloszldsidban megmutatkozé egyenetlenségek a
keresési erdfeszitésben megmutatkozé térbeli kiilonbségeket tikkrozik, adott esetben a térpreferencia
meglétét. M. rubra egyedeket majdnem minden aréndban megfigyelhettiink (2. tdblazat, Marké és
Kiss 2002). Ugyanakkor a Kruskal-Wallis elemzés eredményei alapjan a kolénidkhoz kozel az
egyedek eloszl4sa egyenetlen, mig a kolénidktdl tdvoli foltokban 4ltaldban kiegyenlitett (2. tdblazat).
Testvérfaja esetében nem fedeztink fel semmiféle egyértelmi mintdzatot a kiegyenlitettség
viszonylatdban. Keres6 egyedek altaldban a belsé kor minden aréndjdban megfordultak ugyanakkor,
de lényegesen ritkdbban figyelhettiink meg hangyékat a tdvoli foltokban (2. tdbldzat).

A keresd egyedek fluxusdnak stabilitidsit egy adott foltban a Shannon-Wiener entrépia
segitségével tanulményoztuk. A M. rubra aktivitdsénak intenzitdsa aréndnként nagyfokd stabilitdst

mutatott, mig véltozékonysdg és ezzel kapcsolt kiegyenlitettlenség jellemezte testvérfajét (2. dbra).
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Természetesen az ellenkezd esetre is volt példa mindkét faj esetében: alacsony értékekre a kisbacsi

M. rubra kol6nidk esetében, s magas értékekre az ojtozi M. ruginodis kol6nidkndl (2. dbra).

Max. lehetséges entropic '
5 -
@ M. ruginodis
) g &
©
Q.
2
5 3
5 - -
5]
£ T
c
(1]
i
W n
1 o
M. rubra T Max
Min
0 T 75%

BaA BaC BeA BeC OtA OtC KalA OQjA 5%
BaB BaD Be B BeD OtB Ot D Kal B OjB W Median

Koléniak

2. abra. A keres6 egyedek fluxusdnak egyenletessége a tanulmdnyozott kolénidk koriil (Shannon-
Wiener entrépia, n = 33 megfigyelés/nap) csalétkek hidnydban. A maximdlis lehetséges
entrépiaérték: 5,04 (n = 8 aréna). Roviditések: Ba - Kisb4cs, Be — Bezdin, Ot - Ordogté, Kal -
Székelykal, Oj - Ojtoz.

A felfedezési siker elre jelezhetfsége

Altaldban minden csalétket felfedeztek a M. rubra egyedek, foleg a belsd koron taldlhatéakat
(3. dbra, Marké és Kiss 2002), és a csalétkeket egész nap folyamén l4togattdk. Ezzel ellentétben a
felfedezési siker alacsonyabb volt a M. ruginodis esetében még a kozeli csalétkek esetében is. Az
ojtozi kolénidk kivételével, a tdvoli csalétkeket nem l4togattdk folyamatosan a M. ruginodis egyedek.
Kiilénosen alacsony volt a felfedezési siker az 6rdogtéi B és C koldnidk esetében.

Elvarasaink alapjdn a nudumban megfigyelt téreloszldsbeli sajatossdgoknak a csalétkek
jelenlétében is jelentkezniiik kell, hogy elorejelezhet6ségrol beszéljiink A kiakndzdsi mintdzat
elorejelezhet6ségét vizsgdlva korreldltattuk a csalétkek hidnydban az aréndkon megfigyelt
Osszegyedszamokat a csalétkeken megfigyelt 6sszegyedszdmokkal (Spearman rang-korrel4cié, n = 8
aréna ill. csalétek). A M. rubra esetében prediktabilitist csupin a kisbédcsi kol6nidk esetében
figyelhettilk meg az A, C és D kolé6nidknal (r > 0,71, p < 0,05, Marké és Kiss 2002). A kiakndzasi

mintdzat napi stabilitdsa szintén a fenti kisbacsi kolonidkndl, valamint a bezdini D kol6nidndl volt
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bizonyithat6 (r = 0,75, p < 0,05, n = 8 csalétek), figyelembe véve a hirom megfigyelési periédus
mindhdrom lehetséges kombindcidjét a csalétkeken megfigyelt Osszegyedszdmok Osszevetése esetén.
Emellett a kiakndzasi mintdzat hasonld volt az els6 és a harmadik megfigyelési periédusndl a bezdini

B kol6nidndl (r = 0,91, p < 0,01).

12 -

felfedezett csalik szama
(o2}

Myrmica rubra Myrmica ruginodis

H1. O2. @3. periédus

3. abra. A M. rubra és M. ruginodis egyedek altal felfedezett csalétkek szdma és helye (b — belsd, k —
kiils6) a tanulményozott kolénidk koriil a harom periédusban. Az ojtozi kol6nidk esetében nem keriilt
sor csalétkek kihelyezésére a harmadik megfigyelési periddusban. Roviditések: Ba — Kisbéacs, Be —
Bezdin, Ot — Ordogté, Ka — Székelykdl, Oj — Ojtoz.

A M. ruginodis-nil majdnem teljességgel hidnyoztak az egyértelmi Gsszefiiggések a keresési
és a kiakndzdsi mintdzat kozott. A csalétkek kiakndzasi mintdzata peridusrél periédusra véltozott, s
ennek megfelelden a kiakndz4si mintdzat stabilitdsa csak a székelykdli A kol6nia esetében
kimutathaté (r = 0,9, p < 0,01), és csupdn id6szakos stabilitdst taldltunk a székelykdli B (r = 0,95, p =
0,000, 1. vs. 2. periédus) s az 6rddgtdi A koldnidndl (r = 0,88, p < 0,01, 2. vs. 3. periédus).

Felfedezési siker és optimalizalas

A Myrmica fajok kozismertek hatékony kommunikéicids stratégidjukr6l (Abraham és Pasteels
1977, Beckers és mtsai. 1989, Marké és Kiss 2002, Kiss és Marké6 2003), ami lehetévé teszi a stabil
forrdsok gyors domindlasét és kiakndzasat. A csalétkek kiaknédzdsi dinamikéja jellegzetes mintdzatot
mutatott mindkét faj esetében (4-5. dbra). A kiakndzds els6 szakasza exponencidlis, kb. 1 6ra alatt

érte el a maximumot az egyedszdm, majd egy kis esés utdn az egyedszam masfél érara tobbé-kevésbé
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stabilizdl6dott (platd), s ezek utdn egy drasztikus esés mutatkozott. Ez a minimdlis kiaknaz4si 4llapot

tobbé-kevésbé stabilan fennmaradt a hatramarad6 id6szakban.
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4. dbra. A csalétkeken zajlé kiakndzési dinamika véltozasa a nap folyamén a M. rubra esetében.
Reprezentativ esetek, a kolonidk neve utin a csalétkek sorszdma kovetkezik.
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5. dbra. A csalétkeken zajl6 kiaknéz4asi dinamika véltozdsa a nap folyaman a M. ruginodis esetében.
Reprezentativ esetek, a kol6nidk neve utdn a csalétkek sorszdma kovetkezik.
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A belso kor csalétkeit tobbnyire a tanulményozott kolénidk dominéltik a M. rubra esetében (6. dbra).
A M. ruginodis-nil, kiilénosen az 6rdogtéi kolénidkndl, a domin4lt csalétkek szdma alacsony volt (7.
ébra, Kiss és Marké 2003). Rekrutdldsra elsdsorban az els6 periddusban keriilt sor. A két faj kozott
j61 észrevehetd kiilonbség is volt: a M. rubra kolénidk egész nap folyamédn domindltdk a csalétkeket
(6. dbra) — még ha kevesebbet is, mint az els6 periédusban —, mig a M. ruginodis kolénidk sokkal
hamarabb telitddtek tdpldlékkal, roviddel a csalétkek kiaknizdsdnak elkezdése utdn (7. dbra). Ez a
kiilonbség a két faj kolénidi kozotti méretbeli kiilonbségekbdl is adédhat.
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6. abra. A tanulmanyozott M. rubra kol6nidk altal dominalt csalétkek szama és helye (b — belsd, k —
kiils6 kor) a hdrom megfigyelési periédusban. Roviditések: Ba — Kisbics, Be — Bezdin.
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7. dbra. A tanulményozott M. ruginodis kol6nidk 4ltal dominalt csalétkek szdma és helye (b — bels6,
k — kiils6 kor) a hirom megfigyelési periodusban. Az ojtozi kol6nidk esetében nem keriilt sor
csalétkek kihelyezésére a harmadik megfigyelési peri6dusban. Réviditések: Ot — Ordogts, Ka —
Székelykdl, Oj — Ojtoz.
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A véletlenszerliség szintén jellegzetessége a M. ruginodis téplilkozési stratégidjanak:
gyakran csupdn a mésodik, vagy néha csak a harmadik periédusban kezdte el egyes csalétkek
kiakndzasat. Azt vartuk, hogy amennyiben azonos mennyiségi és mindségi jellemzokkel biré forrdsok
jelennek meg a koldnidtél kiilonbozd tdvolsdgra, akkor, természetes moédon, a kolénidk
optimalizdlnak és a kozeli csalétkek kiaknazdsa lesz intenzivebb. A M. ruginodis ricéafolt erre a
feltételezésre, amint azt a székelykdli B kol6nia koriili vizsgdlatok eredményei illusztriljak. Ebben az
esetben két tavoli csalétek kiakndzdsara keriilt sor (7. dbra). Majdnem azonos volt a helyzet az
ordogtéi D kol6nidndl, ahol a misodik periédusban két kiilsd koron elhelyezkedd csalétket aknizott
ki a tanulminyozott kol6nia, s csupan egyet a belsd korr6l. Az 6rdogtéi koldnidkat egyébként a

rekrutélds alacsony gyakorisiga jellemezte (7. dbra).
A rivélisok

A tanulméanyozott Myrmica fajok domindltdk szdmbelileg kolénidik kornyékét csalétkek
hidnydban (3-4. tdbldzat), és ezen a csalétkek megjelenése sem véltoztatott 1ényegesen. Kivételt
csupdn az ordogtéi M. ruginodis kolénidk képeztek, ahol a Manica rubida dominancidja még
kihangstilyozottabb4 vélt csalétkek jelenlétében (Kiss és Marké 2003).

A tanulményozott Myrmica fajok és a tobbi faj keres6 aktivitdsa kozotti kapcsolatot kiilon
vizsgéltuk a belsd és a kiilsd korre nézve. Semmilyen szignifikdns kapcsolatra nem bukkantunk a
kisbacsi M. rubra kol6nidkndl sem a csalétkek hidnydban, sem jelenlétiikben (Kiss és Marké 2002),
de a bezdini koldnidk esetében erds negativ kapcsolat mutathaté ki csalétkek jelenlétében (Spearman
r, n = 33 megfigyelés): r < -0,53, p = 0,000 a belsd, és r < -0,42, p < 0,05 a kiils6 kor esetében minden
kolénidndl. Csalétkek hidnydban csak az A kol6nidnél fedeztiink fel szignifikdns negativ kapcsolatot
Bezdinben (Spearman r = -0,47, p < 0,01, n = 33).

A M. ruginodis és a tobbi faj aktivitdsa kozotti kapcsolat gyengébb (Kiss és Marké 2002).
Csak az o6rdogtéi B kolénidndl fedeztink fel szignifikdns Osszefiiggést csalétkek hidnydban
(Spearman r = -0,41, p < 0,05, n = 33). Csalétkek jelenlétében két esetben bukkantunk szignifikdns
negativ kapcsolatra: az 6rdogtéi A kol6nidndl a kiilsd és a D kolénidndl a belsd korben (Spearman r <
-0,43, p < 0,05, n = 33). Frdekes m6don pozitiv kapcsolatot is taldltunk az ojtozi A kol6ni4n4l a belsd
és a kiils6 korben egyarént, és a B kol6nianal a kiilsd kérben (Spearman r > 0,56, p < 0,01, n = 22).

Altalsban mds fajok egyedeinek téreloszldsdban nem fedeztiink fel kiilsnbségeket a
kolénidtdl valé tavolsag fiiggvényében nudumban néhany eset kivételével (Mann-Whitney U-teszt, n
= 33): (1) a M. rubra esetében a kisbacsi A €s a bezdini D kol6nidknal (z < -2,39, p < 0,05), (2) a M.
ruginodis esetében az 6rdogtéi D és az ojtozi A kolénidkndl (z < -4,85, p < 0,001). Mindegyik fenti

esetben a kolénidhoz kozeli aréndkban alacsonyabb volt az idegen fajokhoz tartozé egyedek szdma.
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3. tablazat. Kiilonbz0 hangyafajok 4tlagegyedszdma (SD) a tanulminyozott Myrmica rubra
kolénidk koriil csalétkek hidnydban és jelenlétében (cs — csalétek).

Fajok és kolénldk A B c D
I nudum | ¢s | nudum | s nudum | cs nudum | cs
Bezdin
. 1,28 18,33 1,45 14,76 1,87 18,58 1,24 10,23
Myrmica rubra 097 | @34 | ©79 | (1977 | 092 | (1969 | (0749 | (11,32
0,03 ) 0,03 0,53 0,03 0,03 0,01 0,16
T 5. (0,06) 008 | ©31) | 012 | 007 | ©oe9 | @17
5 0,09 0,43 0,003 0,03 0,01 0,03
Tapinoma ep. 011 | @61 | 002 | ©05 | (003 ) (0,06) )

. . s 0,27 1 0,04 0,26 0,03 0,3 0,04 0,13
Formica cunicularia 021 | ©87n | ©os | ©25 | (005 | 043 | 007 | (019
F. fusea 0,21 0,22 0,03 0,06 0,11 0,3 0,06 0,09

: 016 | ©3 | ©o7n | o8 | ©13 | ©5 | 012 | (029
- y 0,04 0,06 0,01 0,01 0,09 0,01 0,22 4,11
Lagius mger 008 | @11 | 003 | @03 | 011 | (o9 | (018 | (321)
Kisbacs
. 0,26 4,02 0,24 15,4 0,42 4,43 0,84 14,61
Myrmica rubra 022 | (404 | (014 | (1267 | (0249 | (314 | (027 | (1043
0,03 0,003 0,01 0,003 ) 0,02 0,03 0,15
Temnothorax sp. 005 | 002 | 003 | (002 005 | (0.0 | (014
y 0,003 0,003 0,003 0,003
Stenamma debile (0,02 (0,09 (0,02 (0,02) - - - -
, 009 | 051 | 001 | 0,003 - ) - )
Formica fusea 012 | 037 | ©09 | (002
0,17 0,43 0,01 _ B _ _ _
F. rufa 014 | ©4 | 003
; 0,01 0,003 0,003
Lasius platythorax - - - (0.05) (0,09) - (0,09) -

A nagyméretli stabil tapldlékforrdsok jelenléte kihangsilyozottabb4 tette a kiilonbségeket a

bels6 és a kiils6é kor kozott, s igy a mas fajokhoz tartozé egyedek szdma altaldban nagyobb volt a
tanulméinyozott kolénidkt6l tdvol (Kiss és Marké 2003). A M. rubra esetében a més fajokhoz tartoz6
egyedek szdma nagyobb volt a kiilsd kor csalétkein tobbnyire Bezdinben az A, B és D kol6nidknal
(Mann-Whitney U-teszt, n = 33, z < -2,44, p < 0,05). Ezzel szemben a kisbacsi kolénidknél
szignifikans kiilonbségek nem mutatkoztak. A M. ruginodis esetében a més fajokhoz tartozd egyedek
széma egyértelmiien magasabb volt a kiilsé korben Ordogténél a B, C és D kol6niskn4l (Mann-
Whitney U-teszt, n = 33, z < -3,22, p < 0,01). Ojtozndl ez a kiilonbség csak az A kolénia esetében
volt kimutathat6 (Mann-Whitney U-teszt, n = 22, z = -4,03, p = 0,000). Frdekes médon a viszony
pont forditott el6jelfi volt a székelyk4li B kol6nidndl (Mann-Whitney U-teszt, n = 33, z = -2,76, p <
0,01).

A leggyakoribb fajok esetében a términtdzat sajatossagait kiilon is elemeztiik fajonként. M.
rubra kol6nidk koriil csalétkek hidnydban csak két faj esetében taldltunk szignifikdns kiilonbségeket
(Mann-Whitney U-teszt, n = 33, z < -3,87, p = 0,000): a Formica rufa-nél a kisb4csi A kol6nidndl
(Atlagpess = 0,04, dtlagyss = 0,28) és a Lasius niger esetében a bezdini D kolénidnél (4tlagpess = 0,12,
dtlagyuss = 0,32). Mindkét fajra az egyedszdmok novekedése volt jellemz6 a kol6nidtél valé tdvolodas

fiiggvényében. A kiilonbségek csalétkek jelenlétében valamennyire felerdsodtek. Erdekes médon a
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territoridlis vagy agressziv fajok (Czechowski 1979, Vepsiliinen és Pisarski 1982, Czechowski 1985,
Savolainen és mtsai. 1989, Punttila és mtsai. 1996, Vepsildinen és mtsai. 2000), mint a F. rufa, L.
niger vagy Tapinoma sp. mind a kol6nidktdl tivoli csalétkeket koloniziltdk, mig a nem territoridlis
fajok, mint a Temnothorax sp. vagy F. fusca esetében néha ennek ellenkezdje érvényesiilt (5.

tébldzat).

4. tablazat. Kiilonboz6 hangyafajok étlagegyedszdma (SD) a tanulményozott Myrmica ruginodis
kolénidk koriil csalétkek hidnydban és jelenlétében (cs — csalétek).

Fajok és kolénlak L B c D

) nudum | cs nudum | s nudum | cs nudum | cs
Ordégté

; 7 7 0,14 0,53 0,07 0,04 0,25 0,28 0,16 2,42
Myrmica raginadis ©13 | ©4) | ©1 | ©o8 | ©17 | ©22 | (016 | (208

— 0,003 | 0,14 0,03 ) ) 0,003 | 0,4
M. scabrinodis ~ lwoa | © | @) 002 | (018
, 0,01 0,01 0,01 0,01 0,003 0,01 0,04 0,09
M. BtiarH 005 | ©04 | (003 | (003 | 002 | (005 | (007 | (013
. 5 0,7 6,38 0,17 0,2 0,15 0,2
Menita raiod ) ) 043 | (53 | (018 | (023 | (015 | (03g
0,04 0,06 0,07 0,003 0,12 0,33 0,28
Lephathurasap. 007 | ©08 | 01 | ©0og | (016 ° 027 | (031
Tetramorium sp. - ® - ?6033) - g - .
Camponotus i i i 0,003 i : i :
herculeanus (0,02)

. . 0,16 0,88 0,04 0,34 0,04 0,76
Formica lemani ) : 02 | o9 | (008 | 029 | (01 | (068
F. cunicularia - - ?6032)3 - - - - -
F. sanguinea - - - (g’g;) ?éog;) - -

Székelykal Ojtoz
A B A B
i 4 0,03 4,09 0,04 2,72 4,91 0,69 5,07
N THQUERE 007 | 421 | 0o | 2z6n | % | 54n | (037 | (528
M. schencki - - - - (g’gg) (g’g;) - -
0,003 0,12 0,43 0,01 0,01 0,005
Temnothorax sp. 0,02 | (029 ) (041) | (003 ) (004 | (0,02
Camponotus i ) i : 0,01 0,01 0,003 )
herculeanus (0,03) (0,03) (0,02)
Formica lemani . - - . (g’ 11‘}5) ?5853) i (g,gg)

A M. ruginodis kol6nidk koriil szintén szdmos esetben taldltunk szignifikdns kiillonbségeket
csalétkek hidnyiban (6. tdbldzat). Tobbnyire az agressziv fajok, mint pl. a Manica rubida, vagy a
potencidlisan rivéalis fajok, mint a Myrmica schencki a kol6nidtél tdvolabb voltak nagyobb
egyedszdmban jelen (Kiss és Marké 2003). A nem territoridlis, szubmissziv fajok (pl. Leptothorax
sp., Temnothorax sp., Formica lemani, stb.) ebben az esetben sem mutattak egységes térbeli

preferencidt, vagy éppen az agressziv fajokkal teljesen ellentétes tendencidk jellemezték oOket.
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Csalétkek jelenlétében a killonbségek kihangsilyozottabbd viltak, s ez esetben még a szubmissziv

fajok is kevésbé gyakran jelentek meg a kolénidkhoz kozeli forrdsokon (6. tabldzat).

5. tablazat. Szignifikdns kiilonbségek idegen hangyafajok eloszlisdban a tanulmanyozott M. rubra
kolénidk koriil csalétkek jelenlétében (Mann-Whitney U-teszt). Atlagegyedszdmok a bels6 és a kiilsd

korben (SD zirgjelben, n = 33).

E:ig:igi Bels6 kér | Kilsé kér z

Kisbacs

A

Formica rufa 0,06 (0,12) | 0,81 (0,76) | -6,14***
F. fusca 0,78 (0,61) | 0,23 (0,27) | -3,72***
Bezdin

A

Tapinoma sp. 0,01 (0,04) | 0,85(1,19) | -4,81***
Lasius niger 0,01 (0,04) | 0,12 (0,19) | -3,19**
B

Temnothorax sp. | 0,21 (0,25) | 0,84 (0,55) | -4,84***
D

Temnothorax sp. | 0,25 (0,26) | 0,06 (0,15) | -3,35***
L. niger 2,97 (3,62) | 5,23 (3,75) | -3,12**

*p < 0,05, *p < 0,01, ***p = 0,000

6. tablazat. Szignifikdns kiilonbségek idegen hangyafajok eloszldsdban a tanulményozott M.

ruginodis kol6nidk koriil csalétkek hidnydban és jelenlétében (Mann-Whitney U-teszt).
Atlagegyedszdmok a belsd és a kiils6 korben (SD zardjelben, n = 33).

Fajok és Nudum Csalétkek

koléniak bels6 |  kils6 | =z bels6 |  kils6 | z
Orddgtéd
A
Leptothorax sp. | 0,07 (0,13) | 0,01 (0,04) | -2,5* | 0,07 (0,12) | 0,04 (0,09) | -1,46
B
M. scabrinodis | 0,26 (0,34) | 0,01 (0,06) | -4,14*** - - -
Manica rubida | 0,07 (0,13) | 1,3(0,84) | -6,85*** | 2,54 (3,39) [ 10,21 (7,6) | -4,95***
Leptothorax sp. | 0,03 (0,1) | 0,1(0,16) | -2,36" - - -
c
Manica rubida | 0,07 (0,14) | 0,26 (0,31) | -3,09** | 0,11(0,19) | 0,29 (0,41) | -1,85
Formica lemani | 0,02 (0,09) | 0,06 (0,11) | -1,96* | 0,09 (0,14) | 0,59 (0,55) | -4,22***
D
M. scabrinodis - - - 0 0,28 (0,35) | -4,68***
M. schencki - - - 0 0,19 (0,26) | -4,52***
Manica rubida 0,1(0,15) | 0,2(0,23) | -2,06* | 0,35(0,73) | 0,04 (0,13) | -1,45
Leptothorax sp. | 0,44 (0,41) | 0,23 (0,28) | -2,26* | 0,14(0,23) | 0,42 (0,52) | -2,38*
F. lemani 0,01 (0,04) [ 0,07 (0,17) | -2* 0,04 (0,09) | 1,48 (1,34) | -5,56***
Ojtoz
A
M. schencki 0,1(0,15) [ 0,77 (0,45) [ -6,24*** | 1,26 (1,29) | 7,48 (9,22) P
F. lemani 0,09 (0,17) | 0,19 (0,22) | -2,2* [ 0,31 (0,28) | 1,35(0,81) | -4,77***

*p < 0,05, *p < 0,01, **p = 0,000
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7. tablazat. A kiilonboz6 fajok 4ltal felfedezett és domindlt csalétkek szdma és helyzete (belso,
kiilsd) a tanulméanyozott M. rubra kolénidk koriil. A hdrom egymaést kovetd periédusban ugyanott
elhelyezett forrdsokat kiilon kezeltik (n = 24 csalétek/kolénia). Roviditések: tanulm. -
tanulményozott, felf. — felfedezett, dom. — domindlt.

Fajok és koloniak A B g 2

alol es folon'a fell. | dom. feli. | dom. fell. | dom. fell. | dom.
Bezdin
tanulm. M. rubra s N 7'.5° 4' 4%
idegen M. rubra 12,12 4,6 12,12 59 12,12 2,12 12,11 8,1
Temnothorax sp. - - 7,6 - 3,2 - 9,5 -
Tapinoma sp. 1,7 - 2,0 - - - - -
Formica cunicularia 11, 11 - 11,8 - 9,8 - 6,6 -
F. fusca 7,7 - 3,5 - 10,6 - 5,4 -
Lasius niger 1,4 = 1,1 = 1,0 = 7,6 3.4
Kisbacs
tanulm. M. rubra 4,0 11,6° 6,0 4,0
idegen M. rubra 11,6 0,3 12,9 0,6 12,12 anZ 810 3,3
Temnothorax sp. 1,0 - 1,0 - 3,0 - 8,5 @
Stenamma debile 0,1 - 0,1 - - - - -
F. fusca 12,3 - 0,1 - - - - -
F. rufa 4,9 0,1 - - - - - -
Lasius platythorax - - 0,2 - - - 0,3 -

*idegen M. rubra kolénidkkal koz6sen dominalt csalétkek szama

Kompetitiv siker

Idegen M. rubra kolénidk inkabb kiilsé koron levé csalétkeket monopolizaltdk (n = 32),
ellentétben a tanulmdnyozott kolénidkkal (n = 28), s kevésbé voltak sikeresek a kozeli csalétkek
kiakndzdsiban a tanulményozott kol6nidkhoz képest (n = 25 vs. 46, 7. téblazat): chi® = 4,34, p <0,05,
df = 1. Erdekes médon a parhuzamosan két M. rubra kol6nia éltal is kiaknézott csalétkek sz4ma,
meglehetdsen magas volt, kiilondsen a bezdini kolénidk esetében. A M. rubra mellett csupan a Lasius
niger és a Formica rufa fajoknak sikertilt hatékonyan kiaknazniuk a forrdsokat, azonban e két faj is,
tobbnyire a tdvoli csalétkeket kolonizélta (7. tdbldzat, Kiss és Marké 2003).

Idegen M. ruginodis kolénidk kizarélagosan kiilsé koron elhelyezkedd csalétkeket
monopolizéltak (n = 11), mig a tanulményozott koldénidk t6bbnyire a bels6é koron taldlhaté csalétkeket
aknaztdk ki tomegesen (n = 13), és ritkdbban a kiilsé koron levéket (n = 7, 8. tdblazat): chi® = 12,31,
p = 0,000, df = 1 (Kiss és Marké 2003). Csupan egyetlen csalétek esetében figyeltiikk meg két M.
ruginodis kol6nia altali parhuzamos kiaknizdst. Az 6rdogtéi kol6nidkndl viszont egyetlen idegen
kolénidt sem fedeztiink fel. Itt a csalétkeket tobbnyire az agressziv Manica rubida faj foglalta el, mig
a M. ruginodis olyan kol6nidk koriil volt csupén sikeres, ahol vagy teljességgel hidnyzott a Manica
rubida, vagy alacsony egyedszdmban volt jelen. A M. ruginodis 4ltal elfoglalt csalétkek szdma
azonban ez esetekben is nagyon alacsony volt (8. tibldzat). Erdekes médon még a kozismerten

szubmissziv Formica lemani is képes volt rovid idére domindlni néhdny csalétket az Ordogtoi
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kolénidk koriil, de az ojtozi kol6nidknal is sikeresen dominélt egy csalétket. A F. lemani mellett a M.
schencki szintén domindlt csalétkeket Ojtozndl, és a szubmissziv Temnothorax sp. is sikeres volt a
székelykdli kolénidk koriil (8. tdblazat). Az idegen fajok 4ltal monopolizalt csalétkek tobbnyire
szintén a kiilsd koron helyezkedtek el, érdekes kivételt csupdn a Temnothorax sp. képezett, melyet
egy belsd koron elhelyezkedd csalétken figyelhettiink meg Székelykalban (Kiss és Marké 2003).

A két tanulmanyozott Myrmica faj kozott egyértelmi killonbségek mutatkoznak: a M. rubra
ugy tinik, domindlt kolénidi koriill, mig a M. ruginodis ,megengedte” mdis fajoknak, még

szubmissziveknek is, akir kolénidihoz kozeli csalétkek kiakndz4sat is.

8. tablazat. A kiilonboz6 fajok 4ltal felfedezett és domindlt csalétkek szdma és helyzete (bels6,
kiils6) a tanulményozott M. ruginodis kolénidk korill. A hdrom egymaést kovetd periédusban ugyanott
elhelyezett forrdsokat kiilon kezeltik (n = 24 csalétek/kolonia). Roviditések: tanulm. -
tanulményozott, felf. — felfedezett, dom. — domindlt.

Fajok és koléniak A B c D

alokes XoloniaX ™ef. | dom. | felf. | dom. | fef. | dom. | felf. | dom.
Ordégté
tanulm. M. ruginodis | 11,6 1,0 1,1 = 9,3 = 12,10 252
M. scabrinodis 0,1 - 3,0 - - - 0,7 -
M. schencki 0,3 - 0,2 - 0,3 - 0,4 -
Manica rubida - - 8,10 2.5 4,4 - 2,1 0,1
Leptothorax sp. 4,2 - 0,1 - - - 5,9 -
Tetramorium sp. - - 0,1 - - -
Camponotus ) ) 0. 1 ) ) )
herculeanus ’
Formica lemani - - 12, 11 0,1 4,9 - 3,8 0,2
F. cunicularia - - - - - - - -
F. sanguinea = = 2,0 = = =

Székelykal Ojtoz
A B A B

tanulm. M. ruginodis 4,1* 0.2 3.1 3.1
idegen M. ruginodis 11,6 0.5 7 0,1 8,6 0,2 88 0,3
M. schencki - - - - 6, 6 1,2 - -
Temnothorax sp. 2,3 - 3,4 1,0 - - 0, 1 -
C. herculeanus - - - - 0,2 - - -
F. lemani - - - - 10, 11 0,1 0,2 -

*idegen M. ruginodis koléniaval kdzdésen dominalt csalétkek szdma

Konfliktusok

Csalétkek hidnydban is megfigyelhettiink néhdny agressziv interakciét, de csupan
intraspecifikus Osszeiitkozésekre kertilt sor és csupin a bezdini M. rubra kolénidk koriil: tizenegy
ilyen esetet figyelhettiink meg az A, négyet a B kol6nidnél és egy-egy esetre keriilt sora C és a D
kolénidkndl (Kiss és Marké 2003). A M. rubra eloz6ekben jelzett magas egyedszdma eleve novelte

az intraspecifikus Osszeiitkdzések val6szinliségét, igy nem meglepd, hogy ezekre sor keriilt.
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A csalétkek jelenlétében jelent6sen megnétt a konfliktusok szdma (9. tdblizat), s ezek
tobbsége intraspecifikus volt mindkét faj esetében, habar a fajgazdag él6helyeken, mint példaul
Ordogté vagy Ojtoz, az interspecifikus konfliktusok szdma is kiilonosen nagy volt (Kiss és Marké
2003). A rivélis M. ruginodis kolénidk hidnyat Ordogtén4l az intraspecifikus konfliktusok hidnya is

megerositi.

9. tablazat. A M. rubra vagy M. ruginodis egyedekkel konfliktusba keveredett egyéb fajok
egyedszdma a tanulmédnyozott kolénidk koriil csalétkek jelenlétében, valamint a konfliktusok
végeredménye (v — M. rubra vagy M. ruginodis egyedekkel szemben elveszitett konfliktusok, ny — a
fenti fajokkal szemben megnyert konfliktusok).

Fajok és koléniak A B C D
Myrmica rubra
Bezdin
M. rubra 29 74 42 17
Temnothorax sp. v - 14 2 8
Tapinoma sp \ 9 - - -
Formica fusca \4 6 7 9 8
F. cunicularia v 35 2 14 11
; ; V' 1 - 2 2
Lasius niger ny - - - 13
Kisbacs
M. rubra 8 12 2 1
F. fusca v 14 - - -
F. rufa ny 1 - - -
Myrmica ruginodis
Ordogto
Manica rubida ny - 1 2 3
Leptothorax sp. v 1 - - 2
F. lemani v - - - 1
ny - = = 3
Székelykal Ojtoz
A B A B
M. ruginodis 5 - 2 1
M. schencki L - - & -
ny - - 4 -
Temnothoraxsp. | v 3 - - -
F. lemani v - - 10 -

A M. rubra interspecifikus konfliktusait 4ltaldban ez a faj nyerte, kivételt csupan az agressziv
vagy territoridlis fajokkal (Lasius niger, Formica rufa) val6 interakci6k képeztek. Ennek ellenére
néha még a L. niger-rel szemben is tudott gydzni (Kiss és Marké 2003). Ellentétben testvérfajaval, a
M. ruginodis nem csupan az olyan agressziv fajokkal szemben veszitett gyakran, mint pl. Manica
rubida, hanem mads, hasonlé rangi rivalisokkal, mint pl. a M. schencki, vagy akar szubmissziv

fajokkal szemben is, mint a F. lemani Ordogténdl. Ennek ellenére a F. lemani-val valé konfliktusokat
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dltaldban megnyerte a M. ruginodis az ojtozi kol6nidk korill. A M. ruginodis érdekes kettdsséggel
jellemezhetd: mig a konfliktusokat tobbnyire elveszitette Ordogt6ndl, 4ltaldban nyertesként
mutatkozott a t6bbi kolénianal: x2= 7,03, p < 0,01, df = 1 (Kiss és Marké 2003).

Az intraspecifikus agresszi6k esetében szignifikdnsan tSbb esetre keriilt sor a tdvoli
csalétkeken a Myrmica rubra esetében a bezdini A, C és D kolénidk koriil (Mann-Whitney U-teszt, z
<-2,52, p < 0,01, n = 33). Hasonl6an t&bb interspecifikus interakcidra keriilt sor a tavoli csalétkeken
a bezdini C és D koldnidknal (Mann-Whitney U-teszt, z < -3,25, p = 0,000, n = 33), mig a kisb4csi A
kolénidndl ennek forditottja tértént (Mann-Whitney U, z = -3,18, p = 0,000, n = 33). A M. ruginodis
esetében nem voltak hasonld, téreloszldsbeli kiilonbségek a konfliktusok helyszinét illet6en.

A két testvérfaj az intra- vagy interspecifikus konfliktusokra valé hajlandésdgdban is
kiilonbozik (Kiss és Marké 2003): a M. rubra sokkal gyakrabban vett részt konfliktusokban, s ezek
szignifikdnsan nagyobb része volt intraspecifikus (185 intra- vs. 158 interspecifikus), mint a M.
ruginodis esetében (8 intra- vs. 30 interspecifikus): (’= 14,8, p = 0,000, df = 1.
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OSVENYEK ES OSVENYEN KIVULIEK: INDIVIDUALIZMUS, KONZERVATIVIZMUS ES PLASZTICITAS

A FORMICA CINEREA TAPLALKOZASI STRATEGIAJABAN

A F. cinerea-ra jellemzd levéltetli kol6énidk gondozésa, s ezekhez az allandé forrdsokhoz
stabil 6svényeket alakit ki, melyek hosszi id6n keresztiil fennmaradhatnak (Czechowski és Marké
kozl. alatt). Az 6svények nem csupdn a levéltetvek mézharmatinak begyiijtését szolgdljak, de a fakrél
gubacssziinyogokat, vagy esetlegesen akér levéltetveket is zsdkmanyolnak a hangysk. Osvényeket
majdnem minden kol6nia esetében megfigyelhettiink a vizsgédlat helyszinén, s ilyen médon ezeknél a
kol6nidknél a priori két eltérd forrastipust kiakndz6 egyedcsoport killonithetd el: az 6svények révén a
stabil tdpldlékforrdst kiakndzo, illetve a talajfelszinen szabadon vaddszé egyedek csoportja. Az
osvények jelenléte az &ltaldnos hipotézisek mellett egy specifikus kérdés megfogalmazisihoz
vezetett: val6ban 1étezik-e az a priori megéllapitott két csoport, beszélhetiink-e feladatmegosztasrdl a
tapldlékszerzd egyedek kozott? Azaz a stabil tdplalékforrashoz vezetd 6svényen mozgé egyedek részt
vesznek-e a csalétkek 4ltal képviselt djonnan megjelend forrdsok kiaknizdsiban, vagy ezeket a
szabadon keresok akndzzdk ki elsGsorban? Amennyiben a két csoport valéban elkiiloniil, dgy a
csalétkek kihelyezése nem befolyédsolja sziikségszerlien az 6svényeken zajl6 forgalmat.

A fentiek mellett a tdplalékmennyiség hatdsét is vizsgédltuk. Feltételeztiik, hogy egy vagy
tobb azonos min6ségli tapldlékforrds jelenléte egy kolénia koril eltérd hatdst valt ki. Két lehetséges
forgat6konyv vazolhatd, s mindkét esetben az egy forrdsra esd egyedek szdma a méréeszkoz: (1)
egyetlen forras ardnyaiban nagyobb kiaknaz6 aktivitast valt ki, mint tobb azonos mennyiségi, mivel a
tobb irdnybdl a koldnidba beérkezd informicié diffiizza, tehat pontatlannd teszi a kiaknézést, és a
kolénia telitédése is hamarabb 4ll be; (2) nagyobb szdmi tdpldlékforrds intenzivebb kiakndzast
eredményez, mivel az esetleges teriilethiiségiik miatt mishova nehezebben mozgdsithatd, szabadon
keres6 egyedek nagyobb ardnyban vesznek részt a kiakndzdsban. Természetesen az eldzdekben
ismertetett feladatmegosztds hipotézissel kapcsoltan felvethetd, hogy az efemer tiplilékforrdsok
szamuk filggvényében eltérd hatést gyakorolhatnak az 6svényeken zajlé forgalomra.

A F. cinerea kol6nidkat a dél-finnorszagi Hanko félszigeten taldlhaté Tvirminne falu melletti
homokdtine komplexumon vizsgéltuk. A tobbé-kevésbé szabad homokfelszinen elhelyezkedd
kolénidk idedlis vizsgalati lehetdséget biztositottak, hiszen a minimalis ndvényzeti boritds lehetévé
tette akar egyes egyedek kovetését is.

Osszesen kilenc F. cinerea kol6nidt tanulményoztunk (1., 2., 3., 5., 8., 11., 24., 25. és 28. sz.
kol6nidkat — a szdmokat a késdbbi referencidk érdekében tartottuk meg). A kol6nidk a szabad
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homokfelszinen elhelyezkedd kisebb-nagyobb nyilascsoportokbdl 4lltak, s a nyildsok 4ltal lefedett
teriilet véltozé6 méretli volt. Szdmos esetben a kol6nidk szerkezete akar néhdny hét alatt is
megvaltozhatott (14sd kov. fejezet, 25. koldnia). A vizsgdlatok sordn egy egymdshoz nagyon kozel
4116 kolonidkbél 4ll6 un. kolénia-komplexumot is vizsgéltunk (26. sz. komplexum). Tekintve, hogy
ebben az esetben nem egy egységes kol6nidr6l volt sz, az itt végzett nudum és csalétkes
megfigyelések eredményeit csupidn a F. cinerea kompetitiv viszonyainak tanulminyozisira
haszndlhattuk fel. A kolénidk diffiz szerkezetét figyelembe véve sziikséges volt a kolénidk
ondllésdginak megéllapitdsdra. E célbol agresszivitds teszteket végeztiink a szomszédos kolénidk
egyedei kozott egy adott kol6nidhoz tartoz6 jelolt és egy masik kol6nidhoz tartozé hirom nem jel6lt
egyed felhaszndldsdval (Marké és mtsai. eldkésziiletben). Nagyobb kolénidk esetében kol6nidn beliili
teszteket is végeztiink a kiillonbdz6 nyfldscsoportok kozott. A jelolt és nem jelolt egyedek kozott zajlé
interakci6k alapjdn mindsitettik a szomszédok kozotti viszonyt. Az eredmények egyértelmiien
bizonyitottdk, hogy minden &ltalunk vizsgélt kol6nia 6néll6 egység, kivételt csupdn a mar emlitett 26.
kolénia-komplexum képezett, ahol a tobbé-kevésbé elkiiloniild részek egymdssal szemben felfokozott
agresszivitdst mutattak.

Az Anyagok és mddszerek fejezetben ismertetett &ltaldnos eljardsok mellett sajitos
médszereket is alkalmaztunk, melyeket az aldbbiakban ismertetiink.

A keresési stratégia tér-id6 mintdzatdnak hosszi tdvid stabilitdsit két kol6nia esetében, a 24.
és a 25. kol6nidnal vizsgéltuk. Ezeknél a kol6nidkndl a nudum megfigyeléseket 6t alkalommal
ismételtiikk meg 6t napos kiillonbségekkel 2002 jiliusdban. Az aréndkban keres6 egyedek szdmdnak
rogzitése mellett az utolsé négy alkalommal a kolénidk 6svényein zajlé forgalmat is vizsgéltuk egy-
egy arénit helyezve az Osvényekre fél méterre a koldnidk teriiletének szélét6l. Mindkét kolénia egy
Osvénnyel rendelkezett.

A nagyméretii, efemer tdpldlékforrdsok jelenlétének és mennyiségének hatdsat az Ssvényeken
zajlé forgalomra a kiilonbozé szdmi csalétkeken és az Osvényeken zajlé aktivitds parhuzamos
megfigyelése teszi lehetové. A csalétkek kihelyezését két kisérleti feldlldsban végeztik. Az elsé
esetben egyetlen csalétket helyeztiink el a kol6nia teriiletének sz€lét6l egy méterre az Osvény
irdnyéval ellentétes irdnyban, kizdrva az dtfedést a két kiilonboz6 forras fele zajlé forgalom kozott. A
masodik feldlldsban négy csalétket helyeztiink ki szintén egy méterre a koldnia hatdratdl, egymastol
azonos tdvolsigra (8. 4bra). Ez esetben két szabdlynak kellett megfelelnie az alkalmazott
elrendezésnek: (a) az 6svényen zajlé forgalommal, és (b) az egymadssal valé 4tfedés minimalizaldsa.
A csalétkeken zajlé kiakndzas megfigyelésével parhuzamosan az dsvények forgalmaét is vizsgaltuk
egy arénét helyezve egy méterre a kol6nia sz&1ét6l. A megfigyeléseket déleltt (8% és 12% 6ra kozott)
vagy délutdn (17% és 20% 6ra kozott) végeztiik, mivel az eldzetes dinamikai vizsgélatok (lasd a

tovabbiakban, Marké és Czechowski 2004) azt mutattdk, hogy ekkor a legaktivabb a F. cinerea. A
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megfigyeléseket 15 perces idokozonként végeztik egy percig vizsgdlva az egyedek szdmit a
csalétkeken és az aréndkban. Egy megfigyelés-sorozat 12 megfigyelésbdl 4llt, egy esetben 16-b6l.

Osveny

8. abra. A négy csalétek és az Ssvényen levo aréna elhelyezése a vizsgilt F. cinerea kol6nidk koriil.

A négy csalétkes kisérleteket két ismétlésben végeztiik el a 3. €s az 5. koldnidknal 2002 jilius
15-én és 18-4n 9% &s 12%, valamint 8% &s 11% 6ra kozott. Bgy alkalommal keriilt sor kisérletre a 8. és
11. kolénidknal 2002 jilius17-én 8% és 11%, a 24. és a 25. kolénidknal 2002 jidlius 18-4n 17°° és 20%,
valamint a 28. kolénidnal 2002 augusztus 4-én 18% és 21% 6ra kozott.

Az egy csalétkes megfigyelésekre a 8. és a 11. kol6nidkn4l 2002 jdlius 25-én 8% és 11%, a
24. és a 25. kol6nidknal 2002 augusztus 2-4n 17°° és 20%, a 3. és a 11. kolénidknal (ismétlés) 2002
augusztus 5-én 8% &s 12% &s a 28. kol6nisndl 2002 augusztus 13-4n 18% &s 21% 6ra kozott keriilt sor.
Az 5. kol6niénél nem keriilt sor egy csalétkes kisérletre, mivel egy kézeli Formica sanguinea kol6nia
idékozben megtdmadta és kirabolta ezt a kol6niét.

Napi dinamika és mikroklimatikus hatdsok

A F. cinerea egyedek egész nap aktivak voltak a tanulményozott kolénidk koriil csalétkek
hisnydban. Az aktivitdsi csics déleldtt 9% és 10%, illetve 16% &s 18% kozstt volt (9. dbra). A
hiivosebb reggeli és esti id@szakot, valamint a forr6bb déli peri6dust, amikor a homokfelszin
hémérséklete meghaladhatta a 45°C-ot, 4ltaldban az aktivitds csdkkenése jellemezte (Marké és
Czechowski 2004). A dinamikai gorbék alakja alapjdn a klimatikus véltozdsok és az aktivitds kozti
erds kapcsolat volt virhaté. ValGban, a kilenc kolénidra vonatkozé adatok feldolgozdsa tobbszords
regresszié elemzéssel azt mutatta, hogy a homokfelszin hémérsékletének, valamint a relativ
pératartalomnak a véltozdsai befolydsolhatjdk a F. cinerea aktivitdsdt (10. tibldzat), habir ez a
kapcsolat nem minden esetben volt szignifikdns. Az aktivitdsra ltaldban pozitiv hatdst gyakorolt a
hémérséklet emelkedése, mig a relatfv pératartalom noévekedése tobbnyire az aktivitds csokkenését
eredményezte.
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10. tablazat. A F. cinerea egyedek aktivitdsa és a klimatikus tényez6k (homokfelszin hémérséklete
és a levegd relativ pdratartalma) kozotti szignifikdns Osszefiiggések csalétkek hidnydban az

aréndkban; tobbszords regresszi6 analizis, n = 33 megfigyelés az esetek tobbségében.

. Klimatikus 2
Kolénia tényezd beta, t R4 F
i i® - n.sz
n=18 RH% - S
°C 0,15, 0,42
2 RH% 0,47, -1,26 023,208
3 °c 0,3, 0,68 i
n=22 RH% -0,3, -0,67 0,28,5.2
5 °C 0,083, 0,1
n=22 RH% 0,77, -2,31* G5, 1714
°C 1,2, 2,96
8 RH% 0,65, 1,59 0:98, 10,28
o 1,26,1,9
b RH% 0,68, 1,04 0.34,8,15
jdlius °C =
11. RH% - Nn.sz.
jalius °C -
16. RH% - PP
jalius °c -0,1,-0,27 R
24 -y i TN 0,21, 5,28
jdlius °C =
26. RH% : n.Sz.
jdlius °C -
31. RH% = N:Se.
jalius °C -
11. RH% - n.Sz.
jdlius °C -0,71,-1,09 N
16. RH% 0,49, 1,4 0,19, 477
jalius ‘c -0,17, -0,47
25 -y R 635,45+ 0,39, 11,38
jdlius °G 0,58, 3,98 .
26. RH% 0,06, 0,25 0,29, 7,72
jalius °C -
31. RH% : n.s2.
[
C -
28 RA% = n.sz.

*p < 0,05, *p < 0,01, **p = 0,000

A keresd aktivitds klimatikus tartomanyéit a 25. koldnia esetében elemeztiik, ugyanis a

nudum vizsgdlatok ot ismétlése hatékony becslést tett lehetdvé (a napi 4tlagok 4tlaga = 0,29

egyed/aréna és megfigyelés, SD = +0,12, n = 165 megfigyelés, osszegyedszdm = 336). Az aktivitds

atlaghtmérséklete 6t napra nézve 33,12°C (SD = * 4,93), a relativ pdratartalom 4tlagos értéke

37,02% (SD = £ 16,74) volt. Mindketté azt mutatja, hogy a F. cinerea a melegebb és szirazabb

periédusokat kedveli a tanulmanyozott teriileten.

A kol6nia koriil zajlé keresési aktivitdssal ellentétben az 6svények forgalma intenzivebb volt,

amint azt a 25. kolénidra vonatkoz6 adatok mutatjdk: a napi atlagok 4tlaga = 8,16 egyed/megfigyelés,

SD = #6,86, n = 4 nap, az Osszegyedszdm = 1078. Ugyanakkor a tobbszords regresszié elemzés

eredményei nem tdmasztjdk ald a klimatikus véltoz4sok egyértelmii hatdsit az 6svények forgalmara.

Tlyen hatdsokra csupdn a 25. kol6nidnél bukkantunk hirom esetben (R* > 0,15, F > 3,84, p < 0,05):
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jalius 16-4n, (betaysy, = -2,08, betagy = -1,68, t < -2,83, p < 0,01), jilius 21-én (betays, = 0,05, betagy
= -0,41, n.sz.) és jilius 26-4n (betansm = 0,72, betagy = 0,77, t > 2,53, p < 0,05). Az 6svényeken zajlé
forgalom négy napi 4tlagos hdmérsékleti értéke 29,65°C (SD = +3,44), mig a relativ pdratartalom
atlagos értéke 43,71% (SD = +18,2) volt. Mindezek egyértelmiien kiilonboznek az aréndkban észlelt
aktivitds klimatikus tartoményét6l: az aktivitds az alacsonyabb hémérsékleti, illetve a magasabb
relatfv paratartalmi értékek fel€ tolédik el, vagyis az Osvényeken mozgé egyedek a kol6nia koriil
zsdkményt keresOk szdméra ,,szuboptimdlisnak” tekinthetd tartominyokban is aktivak.

30

25 1

N
(=]
émérséklet

egyedszam
o

h

10

megfigyelések

——-07.11. ——07.16. —@—07.21. —8—07.26. —&—07.31. —O—07.11.
—0—07.16. —=¢—07.21. —0—07.26. —A—07.31.

9. dbra. A F. cinerea egyedek dinamikdja (sotét szimb6lumok) az aréndkban csalétkek hidnyiban és
a hémérsékleti véltozdsok a 25. kolénia koriil 6t kiilonbdzd napon (iires szimb6lumok). Az
megfigyelésenkénti 4tlagegyedszdmot dbrazoltuk (n = 33 megfigyelés).

Az arénikban megfigyelt aktivitdsi mintdzat stabilitdsdnak vizsgélatira a 24. és a 25.
kolénidkndl végzett nudum megfigyelések 6tszori ismétlése révén keriilt sor. Az aktivitds dinamik4jat
a belso és a kiils6 kor aréndi esetében kiilon-kiilon vetettilk dssze Spearman rang-korreldciéval (n =
33 megfigyelés, 4 aréna 4tlagaval szdmolva koronként). Az eredmények nem erSsitették meg a
stabilitds feltételezését: az 6t napos megfigyelésbol felallithat6 tiz lehetséges kombinaciébél egyetlen
esetben sem taldltunk szignifikdns hasonlsdgot a 24. kolénidndl, és csupdn egyetlen szignifikdns
korreldciéra bukkantunk mindkét kor esetében a 25. kolénidndl. A keresési aktivitds sajatos, a
hasonl6 klimatikus koriilmények ellenére is kol6nidanként kiilonboz6 jellegét alatdmasztja a 24. és a

25. kol6nidk azonos napi aktivitdsa k6zott megmutatkoz6 szignifikdns hasonlésdgok alacsony szdma:
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csupén jilius 11-én és 16-4n taldltunk hasonlé aktivitdsi mintdzatot (Pearson r > 0,46, p < 0,01, n =
33 megfigyelés).

A keres6 egyedek szdmdnak 4llandésdganak, vagyis a keresési intenzitis stabilitdsdnak
vizsgélatit a keresd egyedek szdménak Osszehasonlitdsa révén végeztiik a belsé és a kiils6é korre
kiilén-kiilon az 6t napos nudum megfigyelések alapjdn. A keresési intenzitis egyértelmiien
kiilénbozott mindkét korben a 25. kolénidnal (Kruskal-Wallis % > 18,2, p = 0,000), mig csupén a
bels6 korben kiilonbozott a 24. kolénidnadl (Kruskal-Wallis x2 = 16,82, p = 0,000).

Az 6svények esetében nagyobb foku stabilitdsra szamitottunk, tekintve a célpontul szolgalé
forrdsok 4alland6sdgit. Ennek ellenére az aktivitds dinamikdja mind a négy napon eltéré volt
ugyanannil a kol6nidnil (Pearson r n.sz. a hat lehetséges kombiniciébél mindkét kol6nidnal).
Erdekes modon a keresési intenzitds a 24. kolénidnal stabil volt (ANOVA F = 0,55, p=n.sz,n=33
megfigyelés), de szignifikdns kiilonbségek mutatkoztak a 25. kol6nidndl (ANOVA = 108,98, p =
0,000, n = 33 megfigyelés, 10. dbra).

11. tabldzat. A F. cinerea egyedek eloszldsa a vizsgalt kol6nidk koriil a kol6nidktol valé tavolsdg
figgvényében csalétkek hidnydban. Az egyedek szdmdt Osszevontuk kiilon-kiilon a belsd és a kiilsd
korre megfigyelésenként, majd dtlagoltuk a Mann-Whitney U-teszt esetében (n = 33 megfigyelés az
esetek tobbségében, két-oldali). A egyedek aréndk kozotti eloszldsdnak kiegyenlitettségét Kruskal-
Wallis nem-paraméteres ANOVA-val teszteltilk kiilon a két kor aréndira (n = 33 megfigyelés az
esetek tobbségében, nyx = 4).

) : Mann- Kruskal Wallis y°
Kolénia Bels6 Kiilsé Whitney z Bels Kiilsé
1,n=18 2,68 (1,40) | 0,30 (0,29 -5,01** | 39,26*** [ 3,41
2 0,48 (0,38) | 0,76 (0,57) -1,98* 1451 [ 6,84
3, n=22 0,25 (0,28) 0,43 (0,34) -1,85 6,14 23,54***
5,n=22 0,18 (0,23) | 0,19 (0,39 -0,33 12,48** | 14,84**
8 0,95 (0,65) 0,10 (0,19 -6,12*** 67,65 | 7,27
11 0,98 (0,60) 0,63 (0,40) 2,47 27,87 | 18,62***
jal. 11. 0,21 (0,26) 0,17 (0,22 -0,52 3,51 21.,73*™*
jil.16. 0,17 (0,25 | 0,10(0,18 -1,02 15,7 | 21,37
24 | jul.21. 0,20 (0,25) | 0,14 (0,21 -1,08 11,82** | 18,53***
jil.26. 0,46 (0,47) | 0,11(0,13 -4,33*** 26,48** | 12,76**
jal.31. 0,62 (0,60) | 0,13(0,17) -3,88*** | 51,52 | 31,02***
jal 11. 0,57 (0,58) | 0,19 (0,22 -3,29** 31,1 [6,1
jil.16. | 0,68 (0,74 | 0,17 (0,23) -3,36** 27,6 | 22,72***
25 | jal.21. 0,54 (0,59) | 0,03 (0,09) -5,05%** 19,93*** | 8,87*
jil.26. 0,45 (0,41) | 0,08(0,13) -433** | 4363** [4,23
jil.31. | 0,15(0,19) | 0,04 (0,10) 2,71* 12,63** | 7,62
28 0,56 (0,37) | 0,41 (0,39 1,71 66,9*** | 100,09***

*n < 0,05, *p < 0,01, **p = 0,000

A keresés términtazata

A F. cinerea egyedek dltaldban nagyobb szdmban voltak jelen a kolénidkhoz kozeli
aréndkban csalétkek hidnydban (11. tdbldzat, Marké és Czechowski 2004), habir a 2. kolénia
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esetében ennek forditottja volt érvényes. A 2. kol6nia azonban egy kicsi, alig hdrom nyildsbél 4116
kolénia, melynek kozvetlen szomszédsdgdban szamos idegen kolénia volt, s ezek fokozottabb
aktivitisa magyardzza a fenti mintdzatot. Az egyedek eloszldsa ugyanakkor sokkal egyenetlenebb
volt a kolénidk kozelében, mint a tdvoli aréndkon (11. tiblazat, Marké és Czechowski 2004). Vagyis
az Uj tapldlékforrdsok felfedezési valdszintisége valamivel kiegyenlitettebb a kolénidktdl tdvol. A
fentiek alapjdn valdszintisithetd, hogy az egyedek a koldnidkbdl adott irdnyokban tdvoznak, majd a
kolénidktol tdvolabb egyéni keresd utakra térnek, ezért valik kiegyenlitettebbé az eloszlés.

A keresési intenzitds térbeli stabilitdsit a kolénidk koriil a 24. és a 25. kolénidk esetében
elemeztiik korreldltatva az aréndkban észlelt napi dtlagegyedszdmokat az 6t nap nudum ismétlés
kozott. Hasonl6sdgot csupén két esetben taldltunk (Spearman r > 0,71, p < 0,05, n = 8 aréna) a tiz
lehetséges kombindciébdl a 25. kolénidnal. Ezzel ellentétben a mintdzat az esetek tSbbségében
majdnem azonos volt a 24. koldnidndl (kilenc esetben a tiz lehetséges kombinaciébdl Spearman r =
0,73, p < 0,05, n = 8). Ennek értelmében a keresési intenzitds stabilitdsa inkdbb koloniélis, mintsem
faji jellegnek tekinthetd, amint erre méar a napi dinamikdban megmutatkozé kiilonbségek és
hasonl6sagok is rdvildgitottak.

A stabil (levéltet(i kol6nidk) és az efemer (pl. rovarok a homokfelszinen) tiplilékforrasok
kiaknédzasi/keresési intenzitdsdban jelentOs kiilonbségek mutatkoznak. Az egyedek szdma mindig
magasabb volt az Osvényeken, mint az aréndkban (10. 4bra), s ez egyértelmiien a stabil
taplalékforrasok prioritdsat hangsilyozza. A fenti kiilonbséget az egyedek fluxusdnak relative nagy
kiegyenlitettsége (Shannon-Wiener entr6pia) is mutatja az 6svényeken: (1) 24. kol6nidndl az 4tlagos
kiegyenlitettség = 0,86, SD = £0,03; (2) 25. koléni4nél az 4tlagos kiegyenlitettség = 0,91, SD = +0,08
(n = 4 nap mindkét kol6nidnal). Az aréndkban kevésbé volt kiegyenlitett a keres6k fluxusa: (1) 24.
kolénidndl 4tlagos kiegyenlitettség a belsd korre nézve = 0,8, SD = +0,07, 4tlagos kiegyenlitettség a
kiils6 korre nézve = 0,72, SD = +0,05; (2) 25-6s kol6nidndl 4tlagos kiegyenlitettség a belsd korre
nézve = 0,83, SD = +0,04, atlagos kiegyenlitettség a kiils6 korre nézve = 0,63, SD = +0,14 (n = 5 nap
mindkét kolénidndl). A kiegyenlitettségi ért€keket Osszevetve szignifikdns kiilonbséget taldlunk
mindkét kolénidndl (Kruskal-Wallis ANOVA, df = 2): x2 2749, p<0,05. Ijgy tlinik, hogy a keres6k
fluxusdnak kiegyenlitettsége az 6svényektol a tavoli foltokig csdkken.

Taplalékkeresési siker és elérejelezhetosége
A csalétkek tobbségét a tanulményozott F. cinerea kolonidk fedezték fel, foleg a kozeli
csalétkeket (12. tiblézat), kivétel csupan a 2. koldnia, mely csupan egyetlen kézeli forrast fedezett fel

és domindlt. Rekrutilds tSbbnyire a kozeli csalétkeken fordult eld, de ennek ellenkezdjére is volt

példa (5., 11. és 28. kolbnia), s ez egy megfeleld optimalizaldsi stratégia hidnyéara utalhat.
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10. abra. A F. cinerea étlagegyedszdma aréndkban és az 6svényeken csalétkek hidgnydban a 25. és a
24. kol6nidk koriill (Mann-Whitney U-teszt, ** z < - 3, p < 0,01, *** z < -3,5, p = 0,000, n = 33
megfigyelés).

12. tablazat. A tanulminyozott F. cinerea kol6nidk 4ltal felfedezett és domindlt csalétkek szdma és
elhelyezkedése (b — belsd, k — kiilsd), valamint a rivélisok 4ltal domin4lt csalétkek szdma és helye. A
26. koldénia-komplexumra vonatkozd eredményeket is feltiintettiik.

A vizsgalt
Kolénia | kolénia altal

felfedezett
1 mind -
2 b=1 -
3 b=4,k=3 -
5 mind k=1
8 b=3, k=2 k=2
11 mind -
24 b=3, k=2 b=1
25 b=4,k=3 k=1
26 mind k=2
28 mind k=1

* egy csalétek 6svény melleft

Erdekes, hogy csupin néhany csalétket akndztak ki a kol6nidk rendszeresen, habsr a
homokfelszinen rendelkezésre 4116 tapldlékforrasok sziikds volta ennek ellentétét feltételezte. Egyes
tavolabbi csalétkek nagyobb mértékil kiaknizdsit a koldnidkhoz kozelebbi csalétkekkel szemben

kétféleképpen magyardzhatjuk: (1) ezen csalétkek kozelebb voltak egy mér 1étezd 6svényhez, és az
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osvényen zajl6 intenziv forgalom mellékhatdsaként jelentkezett a rekrutdlds (pl. 5. és 11.
kolénidknal), (2) ezeket a csalétkeket fedezték fel a dolgozék hamarabb és/vagy nagyobb szdmban,
ami egy nagyobb rekrutdldsi hatékonysagot eredményezett a tobbi forrdshoz képest, s a rekrutilds
intenzitdsa fenn is maradt hosszi tdvon (pl. 28. koldnia, s a masodik tivoli csalétek a 11. kolénidnal).
A rekrutdlds révén intenziven kiaknézott forrdsok alacsony szdma a felfedezett csalétkekhez képest,
illetve a kiaknazott tdvoli forrdsok relative nagy szdma mind arra utal, hogy a F. cinerea nem til j6
optimalizild, s rekrutdldsi stratégidja sem a legmegfelelébb hatékonysagat tekintve.

A kiaknizdsi mintdzat prediktabilitdsdnak vizsgilatit korreldciéelemzéssel végeztik
(Spearman r, n = 8 aréna/csalétek): Osszevetettilk az aréndkban észlelt napi 4dtlagegyedszdmot az
ugyanott késGbb elhelyezett csalétkeken megfigyelt 4tlagegyedszdmmal. Az eredmények nem
tdmasztottdk ald a kiaknizisi mintdzat prediktabilitdsit, szignifikins eredményeket csupdn néhiny
esetben taldltunk: a 11., a 24. és a 28. kol6nidndl (r = 0,81, p < 0,05). Mindemellett a kiakn4zdsi
mintdzat stabilnak mutatkozott egész napra nézve, amint azt a csalétkeken megfigyelt
atlagegyedszdmok megfigyelési periédusok kozotti korrelacigja bizonyitotta: r = 0,78, p < 0,05
minden lehetséges kombiniciéra az 1., 2., 5., 8., 11., 24. és 28. kol6nidkndl. Kivételt csupdn a 25.
kolénia képezett (az 1. vs. 3. ill. 2. vs. 3. megf. periédus r > 0,77, p < 0,05), valamint a 3. kolénia (az
1. vs. 2. megf. periédus r 2 0,73, p < 0,05), ahol nem minden esetben taldltunk szignifikéns

hasonléséagot.

Csalétkek és osvények: feladatmegosztas?

A négycsalétkes kisérletek sordn a F. cinerea majdnem minden csalétket felfedezett a
tanulményozott kolénidk koriil, kivéve egy forrdst a 11. és kettdt a 28. kol6énidnal. Az egy csalétek
jelenlétében végzett megfigyelések esetében a csalétket nem fedezték fel a 24. és a 28. kol6nidknal.
Mindezek a F. cinerea keresési stratégidjanak tokéletlenségét jelzik.

Feltételeztilk, hogy a csalétkeken zajlé aktivitis negativan befolydsolja az Osvényen
végbemend forgalmat a keresé egyedek fokozatos dtcsébitdsa révén a csalétkekre a rekrutdlds
elorehaladtdval. A Spearman rang-korreldcié analizis azonban nem mutatott ki semmiféle
szignifikdns negativ kapcsolatot a két tipusd forrdson zajlé forgalom kozott. Csupén a 11. kol6nidnél
taldltunk nehezen értelmezhetd szignifikdns pozitiv kapcsolatokat: a négy csalétek vs. Osvény
esetben, é€s a mdsodik egycsalétkes kisérlet vs. Osvény esetében (r 2 0,64, p < 0,05, df = 12 ill. 16).

Altaldnos szabélyokat nem tudtunk megfogalmazni a F. cinerea kolénidk kétféle
tépldlékforrasra (stabil vs. efemer nagyméretil) vonatkozé preferencidjét illetden. Egyes esetekben az
egyedek szdma magasabb volt a csalétkeken (mind az egy, mind a négycsalétkes kisérleteknél), de
ennek ellenkez6jére is akadt példa (13. tdbldzat). Az egyontetiiség hidnyét jelzi a Wilcoxon péros
eléjelteszt eredménye, amely szintén nem tdmasztja ald az egyértelmi kiilonbségeket a csalétkek és
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az Osvények kozott: z = -1,01, n.sz. az egy csalétek vs. 6svény, illetve z = -0,65, n.sz. a négy csalétek

vs. Osvény Osszehasonlitds esetében.

13. tablazat. A F. cinerea 4tlagegyedszama (SD) csalétkeken és Gsvényeken egy illetve négy
csalétek jelenlétében. (n = 12 megfigyelés a legtobb esetben). Az egy csalétkes megfigyelésre nem
keriilt sor az 5. kol6nidndl. Az adatokat sszevontuk a négy csalétkes megfigyelések esetében.

o Egy csalétek Négy csalétek
Kelonks. osveny csalétek Osvény csalétek
A% . | _21,58(6,33) 5,75 (2,77)
3 17,62 (7,27) 0,06 (0,25) 23,5 (3,48) 6.5 (3,85)
: ] 10,92 (4,01) | 4,58 (2,06)
13,42 (3,73) 1,83 (1,58)
- 217(1,7 | 30,67 (28,96) 1,83 (1,53) | 30,25 (20,39)
15,08 (5,12 7,5 (2,39 ,
M [5381(7216" | 1537 (14.48 | 200 (8,84 | 115(62,37)
24 2,17 (2,04 0 2,33 (0,98 13,67 (3,52
25 15 (4,55) 3,83 (2,32) 4,41 (202 | 84,75 (37,42
28 2 (1,59 0 1,92 (1,16) 5,08 (4,29
*n=16

14. tablazat. Az oOsvényeken zajlé forgalom datlagos intenzitdsa (SD) egy és négy csalétek
jelenlétében (kétmintds t-teszt és ANOVA). Az adatokat dsszevontuk, amennyiben két 6svény volt

kol6nidnként.
Atlagegyedszam (SD)
Kolénia Gavanysken . Osszehasonlitas
egy csalétek négy csalétek
jelenléte jelenléte
21,58 (6,33) _ .
3 17,62 (7,24) 235 (3.48) ANOVAF = 3,43
5 ] 13,42 (3,73) ]
10,92 (1,16)
8 217 (1,7) 1,83 (1,53) t=0,51
13,81 (7,16) P
11 1508 (5.19 28,83 (5,84) ANOVAF = 22,87
24 2,16 (2,049 2,33 (0,98) t=-0,25
25 15 (4,55) 4,42 (2,02 t=7,36""
28 2(1,59) 1,91 (1,16) t=0,15

*p<0,05 " p<0,01,**p=0,001

Feltételeztiik, hogy a tdpldlékforrdsok szdmdnak véltozasa hatdssal van az osvényeken zajlé

forgalomra: (1) vagy a tobb alternativ forrds jelenléte, vagy (2) a keresd egyedek koncentricija

egyetlen forrdsra csokkentheti jobban a forgalmat az 6svényeken. Ennek ellenére e tekintetben sem

fedeztiink fel egyértelmii tendenciat (14. tabldzat). Habér a 3. és a 11. kolénidra vonatkozd adatok a

miésodik véltozatot tdmasztottdk ald, a 25. kolénia esetében az els@ véltozat helyessége tlinik

val6sziniinek (14. tdbldzat). A megfigyelt mintdzatok kolonidlis stabilitdsdt bizonyitja az egyes

ismétlések kozotti Iényeges kiilonbségek hidnya is: a 3. és az 5. kolénidkndl a négy csalétkes beallitds

ismétlései esetében (kétmintds t-teszt, t < 1,58, n.sz., df = 22), valamint a 11. kol6nidnél az egy

csalétkes kisérletek ismétlésénél (kétmintis t-teszt t = 0,52, n.sz., df = 26).
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15. tablazat. A F. cinerea Osszegyedszdma négy ill. egy csalétek jelenlétében és az eloszlds
kiegyenlitettsége négy csalétek esetében (Shannon-Wiener entrépia, max. entrépia = 2). Az egy
csalétekre vonatkoz6 sorokat sziirkével jeloltiik.

Kolénia |— C:aletl;ek 3 Ossz | Hs, | Kiegyenlitettség
14 | 35 2 18 69 1,61 0,81
3 20 | 14 7 37 78 1,77 0,88
I e = 2
5 5 11 27 | 12 55 1,76 0,88
1 5 4 12 22 1,61 0,8
8 131 | 138 | 131 [ 94 | 494 | 1,98 0,99
368 | - - - 368 - -
336 1359 | - 80 | 775 | 1,14 0,57
1 [246| - | - | - | 246 | - :
90 | - | - [ - |90 | - :
24 66 1 31 66 164 | 1,55 0,78
o] -] -1-1]o0 ] - -
25 110 | 290 | 361 | 256 | 1017 | 1,89 0,95
46 | - | - | - | 46 | - =
46 0 0 15 61 0,8 0,4
28 [ : :

A csalétkeken megfigyelt egyedek szdma 4ltaldban nagyobb volt négy forrds jelenlétében,
mint az egycsalétkes kisérleteknél (15. tdbldzat, Wilcoxon pdros eldjelteszt z = -1,99, p < 0,05).
Ennek ellenére a forrdsonkénti 4tlagos egyedszdmban nem volt jelentds kiilonbség (Wilcoxon péaros
elojelteszt z = -1,15, n.sz.). A négy csalétek parhuzamos kiaknizésa 4ltaldban valtoz6é mértékben volt
kiegyenlitett: egyes csalétkeket inkdbb kedveltek, mésokat elhanyagoltak (15. tdblazat). A
legkiegyenlitettebb mintdzatot a nagy 25. és 8. kolénidkndl észleltikk, ugyanakkor a legkevésbé
kiegyenlitett mint4zatot is a hasonlé méretii 11. és 28. koldnidknal figyelhettiik meg. Ennek alapjan
elutasithaté az a feltételezés, hogy a nagy kolénidk nagyobb keresd potencidlja egyenletesebb
kiaknédzasi mintdzatot eredményez, szemben a kisméretii kolénidkkal, melyek kisebb potencidljukbél
fakad6an kevesebb forrasra tudnak koncentralni.

Fakultativ gatlasi zona

Négy hangyafaj fordult elé gyakrabban a F. cinerea kol6nidk koril: F. cinerea, Lasius
psammophilus, Temnothorax tuberum és Myrmica schencki (16. tabldzat). Emellett mis fajok is
megjelentek 1ényegesen kisebb egyedszdmban és gyakorisdggal, mint: F. sanguinea az 1. kol6énidnél
(4tlag = 0,02 nudumban ill. 0,005 csalétkeken), L. niger a 2. kolénidndl csalétkeken (4tlag = 0,005),
Tetramorium caespitum a 26. koldnia-komplexumndl (atlag = 0,004 nudumban ill. 1,24 csalétkek
jelenlétében), F. fusca a csalétkek jelenlétében a 26. kolénia-komplexumnél (4tlag = 0,03) és az 5.
kolénidndl (dtlag = 0,01), M. ruginodis csalétkek jelenlétében az 5. kolénidnal (4tlag = 0,003).
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Természetesen a més fajokhoz tartoz6 egyedek szdma magasabb volt 4ltaldban csalétkek
jelenlétében, s a fentiekbdl az is kitlinik, hogy m4s, a csalétkek hidnydban nem észlelt fajok is
megjelentek ekkor, mint L. niger, F. fusca és M. ruginodis. A 3., a 24. és a 25. kol6nidk koriil

azonban szinte kizdrélagosan csak F. cinerea fordult eld.

16. tablazat. A leggyakoribb hangyafajok megfigyelésenkénti 4tlagegyedszdma (SD, n = 33
megfigyelés a legtobb esetben) csalétkek hidnydban és jelenlétében a tanulményozott F. cinerea
kolénidk koriil. Roviditések: n — nudum, cs — csalétek.

Formica Lasius Temnothorax Myrmica
Kolénia cinerea psammophilus tuberum schencki
n : ‘ n
1 1,49 _
(0,8
2 0,62 0,003
(0.4 (0,02
3 0,34 i
(0,23)
5 0,19 0,005
(0,22 (0,03
8 0,53 .
3
11 (0,36) -
jalius 0,19
11. (0,19) )
jalius 0,14
16. (0,16) )
jalius 0,17
24 | 51 | (018 -
jalius 0,29
26 (0,19) )
jalius 0,37
31 (0,33) .
jalius 0,38
11 (0,32 )
jalius 0,42
16. (0,44) )
jalius 0,29
25 | T, 0.3 -
jalius 0,27 }
26. (0.24)
jalius 0,1
31. (0,12 )
0,16 0,01
26 (0,14) (0,04
0,49 0,5
28 (024 (0,12

Csalétkek hidnyédban a més fajokhoz tartozé6 egyedek téreloszldsa a tanulményozott kol6nidk
koriil nem mutatott kiilonbségeket a kolonidk szElét6l valé tdvolsdg szempontjidbol. Csupén a 8.
kolénidndl volt szignifikdnsan tobb mds fajhoz tartozé egyed a kiils® korben (dtlagpeiss = 0 egyed,
atlags = 0,05 egyed, Mann-Whitney U-teszt, z = -2,77, p < 0,01, n = 33 megfigyelés). A helyzet
azonban gyokeresen megviltozott csalétkek jelenlétében: a més fajokhoz tartozé egyedek szdma

egyértelmiien nagyobb volt a tvoli forrdsokon a 2. és a 24. kolénidk kivételével (17. tablazat).
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17. tablazat. Idegen fajok egyedeinek eloszldsa, dtlagos egyedszdma a tanulményozott F. cinerea

kolénidk koriil (SD), n = 33 megfigyelés az esetek tobbségében.

- - R Mann-
Kolénia Belsé Kiilsé Whitney z
1,n=22 0 0,21 (0,48) -2,59**
2,n=22| 012(0,18 0,03 (0,08) -1,84
3 0 0 -

5 0,04 (0,12 0,26 (0,31) -3,563%**
8,n=22 0 7,45 (3,15 -6,07***
24 7,22 (9,24) 0 -4,85***
25 0,01 (0,06) 6,2 (9,48 -4,43***
28 0,15 (0,29 7,27 (12,94) -3,36**

*p < 0,05, **p < 0,01, ** p = 0,000

18. tablazat. Kiilonbo6zd hangyafajok abszolit gyakorisdga csalétkeken a tanulményozott F. cinerea
kolénidk koriil (a felfedezett csalétkek szadma a belsd vs. kiils6 kérben zdrdjelben, n = 8 csalétek x 33
megf. = 264 megf./kolénia). Roviditések: F. cin. — F. cinerea, F. san. — F. sanguinea, F. fus. — F.
Jusca, L. psa. — Lasius psammophilus, L. nig. — L. niger, T. tub. — Temnothorax tuberum, M. sch. —
Myrmica schencki, M. rug. — M. ruginodis, T. caes. — Tetramorium caespitum.

Kolonia | F.cin. | F.san. | F.fus. | L.psa. | L.nig. | T.tub. | M.sch. | M. rug. | T. caes.
T 143 (8) | 1(0,1) - 8 (0, 3) - - - - -
2* 139 (8) - - - 1(1,0) | 13 (3, 2) - - -

3 225 (8) - - - - - - - -

5 153 (8) - 2(1,0) | 27(0, 1) - 2(1,0) | 19(1,1) | 1(0,1) -
8" 119 (8) - - 38(0,2) - - - - -
11* 176 (8) - - - - - - - -
24 58 (3, 2) - - 20 (2, 0) - - - - -
25 164 (4, 3) - - 20(1, 1) - - - - -
26" 186 (8) = - - . 31(0,2) | 17(1,1) - 6 (0, 1)
28 165 (8) - 6(3,2) - - 9(2,1) | 28(2,2) - -

*n = 176, ** koldnia-komplexum

A csalétkeken a F. cinerea fordult eld leggyakrabban (18. tdbldzat): a megfigyelések 66,78%-
dban volt jelen ez a faj (1528 esetben az Osszesen 2288 megfigyelésbél). Ot kovette a L.
psammophilus, majd a T. tuberum és a M. schencki (18. tédbldzat, 11. dbra). A F. cinerea-val val
kozos eléforduldsok ardnya relative magas volt a legtobb faj esetében, a L. psammophilus és a
Tetramorium caespitum kivételével (11. dbra), melyek mintha keriilték volna (vagy Oket keriilte) a F.
cinerea-t (Czechowski és Marké kozl. alatt). Mindenesetre egyetlen idegen faj sem fordult el
konstans médon F. cinerea koldénidk koriil, hanem dltaldban fajonként kiilonbdzd kol6nidk koré
koncentrdlédtak. Ez alél a L. psammophilus képezett valamelyest kivételt (18. tabldzat, Marké és
Czechowski 2004).

Amint az eldz6ekbdl kivilaglott, a F. cinerea fedezte fel és dominélta a csalétkek tobbségét,
de esetlegesen egyéb fajok is sikerrel monopolizdltak forrdsokat, mint a L. psammophilus, M.
schencki vagy Tetramorium caespitum (Marké és Czechowski 2004, Czechowski és Marké kozl.
alatt). Ezen csalétkek tobbnyire a F. cinerea kol6nidkt6l tdvol helyezkedtek el (12. dbra), egy L.

psammophilus dltal monopolizalt forrds kivételével a 24. kolénidnal. Ez ut6bbi csalétket a F. cinerea
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egyéltalan nem fedezte fel, és valésziniileg ez tette lehet6vé a L. psammophilus szdmdéra a zavartalan
kiaknizisit egy kozeli csaléteknek. Idegen F. cinerea kol6énidk csak hirom kolénia koriil
monopolizaltak csalétkeket. A kisméretii 2. kolénia ebb6l a szempontbdl is sajitos: a csalétkek

tobbségét idegen F. cinerea kolénidk domindltak.

120

100

80 1

60 -

megfigyelések

40

20 1

g3 || |

L. psamm. T. tuberum F. F. fusca L. niger M. M. T.
sanguinea schencki  ruginodis caespitum

fajok

W megfigyelések Oegyiittes eléforduldsok

11. 4bra. Idegen fajok el6forduldsdnak abszolit szdma és az egyiittes el6forduldsok szdma a F.
cinerea-val a csalétkeken a tanulmanyozott kolénidk koriil.

Az idegen fajok dltal elfoglalt csalétkek eloszldsa (12. dbra) egy interspecifikus gatlasi zoéna
1étrejottét tdmasztja ald, de ezzel parhuzamosan egy intraspecifikus negativ hatés is felfedezhetd az
idegen F. cinerea kol6nidk 4ltal monopolizélt forrdsok elhelyezkedése alapjdn. A csalétkes kisérletek
eredményei megerdsitik, hogy a F. cinerea leger6sebb rivdlisa 6nmaga, de a L. psammopilus szerepe

sem elhanyagolhaté (Marké és Czechowski 2004).

Konfliktusok

Kozvetlen konfliktusokra ritkdn keriilt sor csalétkek hidnydban. A F. cinerea egyedszdm-
dominancidja kovetkeztében inkdbb intraspecifikus Osszelitk6zések el8forduldsit véartuk, ennek
ellenére, meglepd mdédon, interspecifikus konfliktusra is sor keriilt: négy agressziv taldlkozdst
figyeltiink meg az elvileg agresszivebb F. sanguinea-val, és hdrmat a M. schencki-vel. Ezekre tdvoli

aréndkban keriilt sor, s mindegyik a F. cinerea gy6zelmével végzodott. A 25. kolénidndl a F. cinerea-
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k egy alkalommal egy Camponotus sp. egyedet iildoztek el a kolénia teriiletérdl. A F. sanguinea-val
és a M. schencki-vel val6 Osszeiitkozések csalétkek hidnyaban egyértelmiien elézetes konfliktusokra
utalnak a fajok kozott. Egy alkalommal a F. cinerea rajtaiitését is megfigyelhettik egy L.
psammophilus fészekre a 3. koldénia mellett (14sd a kovetkezd fejezetben bOvebben, Marké és
Czechowski 2004). Intraspecifikus konfliktusokra szintén sor keriilt a F. cinerea kolénidk koriil

csalétkek hidnydban: két illetve hdrom Osszeiitkzést figyeltiink meg a belsd ill. a kiilsd kor aréndin.

csalik szama
N
|

belsd
kiils6
belsé
kilsé
bels6
kiils®
bels6

8 11

koldnia

W vizsgalt F. cinerea Oidegen F. cinerea B L. psammophilus OM. schencki @ T. caespitum

12, abra. A kiilénb6z6 fajok 4ltal domindlt csalétkek szdma és helye a tanulmédnyozott F. cinerea
kol6nidk koriil.

A csalétkek 4ltal jelképezett nagyméretii ideiglenes tapldlékforrisok megjelenése a
konfliktusok lehetdségét is megnovelte (19. tdblazat). Az Osszeiitkozések tobbsége intraspecifikus
volt, s ezekre, ugy tlinik, a kolénidtél valé tdvolsdgtdl fiiggetleniil, barhol sor keriilhetett.
Interspecifikus konfliktusokra tobbnyire a kolénidktdl tivoli csalétkeken keriilt sor, ami egytttal
korrelalt a més fajokhoz tartozé egyedek téreloszldsdval. Az interspecifikus konfliktusokat dltaldban
a F. cinerea nyerte, kivételt csupdn néhdny Osszeiitkozés képez a L. psammophilus-szal és a M.
schencki-vel. Még a F. sanguinea egyedek is vesztesen keriiltek ki az Osszelitkozésekbol. A négy
csalétkes megfigyelések hasonlé eredményekkel jartak: két Osszelitkozést a F. rufa-val szemben nyert
meg a F. cinerea (Czechowski és Marké kozl. alatt), és 40-et a M. schencki-vel szemben, mig csak

kett6t veszitett el ez utébbival szemben.
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19. tablazat. Kiilonb6z6 fajok F. cinerea-val val6 interakcibinak gyakorisdga csalétkeken, a
résztvevd egyedek szdma. Roviditések: ny — a F. cinerea-val szemben megnyert, v — a F. cinerea-val
szemben elveszitett konfliktusok.

Faiok Kdzvetlen agresszid Elriadas

) belsd kills® belsd kilsd
F. cinerea 26 23 7 2
F. sanguinea v 2 2 = 1
F. fusca v 6 - 2 -
, ny 5 2 - 1
L. psammophilus v = 6 = >
; ny = 4 5 2
M. schencki - 3 1 - 7
T. tuberum v - 4 2 3

Az elriadés, a negatfv interakci6k masik formdja, is gyakori volt (19. tdblazat). Els6sorban
olyan esetekben fordult el6, amikor valamely faj egyedei mér tomegesen jelen voltak egy csalétken,
és a folyamatos kiakndzds megindult. Habér tobbnyire a F. cinerea volt az a faj, amelyt6l elriadtak a
hangyak, ennek ellenkez8jét is megfigyelhettiik. Igy a F. cinerea a forrdsokon tomegesen kiaknaz6 L.
psammophilus-t6l vagy M. schencki-t6l riadt el néha (Marké és Czechowski 2004, Czechowski és
Marké kozl. alatt). Az egy csalétkes megfigyelések esetében egyetlen ilyen jellegli interakcidra keriilt
sor a F. cinerea egyedek kozott, és egy alkalommal egy 7. tuberum egyed riadt el a F. cinerea-tdl a
négycsalétkes kisérletek sordn.

A F. cinerea intraspecifikus agresszi6jdnak kiilonleges megnyilvdnuldsa a ritualizalt
csoportos Osszelitkozés (Czechowski és Marké kozl. alatt). Ez a jelenség nem ismeretlen més
fajoknél sem, pl. a Myrmecocystus mimicus-nil (Holldobler 1986, Sudd és Franks 1987), ahol a
vértelen er6demonstracié a tomeges konfliktus kialakuldsat gatolja meg. A F. cinerea-ndl hasonléra
tobbnyire akkor keriilt sor, ha egy csalétket két kolénia nagyjadbdl azonos idében fedezett fel.
Dlyenkor a kolénidk koziil dltaldban az egyik — tobbnyire az idegen, hiszen e kolénia volt motivaltabb,
mivel a célkol6nidt6l eltérden mis forrds kiakndzdsdra nem volt lehetGsége — rekrutdlds révén
probélta biztositani a csalétek folotti ,.tulajdonjogot” egy diffizan felfejlodd csapattal. A csapat
tobbnyire nem a kiakndzdssal foglalkozott, hanem Orszolgélatot litott el, esetlegesen kozvetlen
konfliktusba keveredve a rivélis kol6niatdl érkezd egyedekkel. A rivdlis kol6nia a maga sordn szintén
hasonlé Or-csapat ,,szervezésével” vilaszolt. A konfliktus tobbnyire ritualizalt volt, a rivélis csapatok
keriilték a tomeges verekedésben torkoll6 Osszecsapdsokat, bar agressziv interakciékra sor
keriilhetett. A konfliktusban inkdbb a megfélemlités jatszotta a fészerepet, az aprébb Gsszekapisok
révén a két csapat felmérte egymas potencidljat, majd a vesztes fél visszahizddott. A visszavonulds
utdn sem szint meg a nyertes jelenlétének folyamatos monitorizdldsa, idénként még meg-
megjelentek egyedek a vesztes kol6nidt6l. Ezzel pdrhuzamosan természetesen a nyertes fél részérél is
ott maradtak az 6rok. A kiakndzd tevékenység csupdn a csalétek folotti uralom ,biztositdsa™ utdn

indult meg. Valésziniileg az agressziv konfliktus elkeriilését az is lehetévé teszi, hogy a tobbnyire
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vesztes célkolénia eleve kevésbé volt ,,motivalt” a csalétek megtartdsdban, egyrészt mivel ez csak
egy potencidlis célpont volt az amigy is mdr felfedezett tobbi csalétek mellett, s ilyen médon
lényegesen kevesebb egyedet lehetett mozgdsitani kiakndzasdra és védelmére, masrészt a kérdéses
forrds tdvolsdga miatt is, hiszen az ily médon vitatott csalétkek kivétel nélkiil tdvoliak voltak.

Ilyen konfliktusra két kol6nidnal keriilt sor. A 3. kolénidndl az 5. csalétek dominancidja koriil
bontakozott ki egy konfliktus. A szomszédos 6. kolénia egyedei mar reggel 9% koriil felfedezték a
csalétket, majd a célkolénidtél érkezé egyedekkel valé konfliktusok nyoman 11%-kor egy ércsapat
érkezett, amely biztositotta a csalétek feletti uralmat. Erdekes médon a megfigyelések djrainditdsa a
kovetkez peri6dusban tabula rasa &llapotot krelt, legalabbis a 3. kolénia szdmira, amely 13*-kor
egy Orjratot kiildott a csalétekhez, de végiil a disputa 14% koriil egyértelmiien a 6. kol6nia
dominancidjidnak meger6sodésével ér véget. A 8. kolonidndl szintén egy tdvoli forrds, a 6. csaléteknél
keriilt sor hasonlé disputdra. Itt a rivalis 27. kolénia 10% koriil egy Srj4rattal prébélta biztosftani

dominancidjat, s ez 40 perc leforgdsa alatt sikeriilt is, ezek utdn mér konfliktusokra sem keriil sor.
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VELETLENSZERUSEG ES HATEKONY KOMMUNIKACIO — KULONBSEGEK ES ATFEDESEK A LASIUS
PSAMMOPHILUS ES A FORMICA CINEREA TAPLALKOZASI STRATEGIAJABAN, AVAGY A

KONFLIKTUSMENTES EGYUTTELES BIZTOSITEKAT

A L. psammophilus € a F. cinerea kozotti kapcsolatot illetden nagyon kevés adat all
rendelkezésiinkre [Gallé (1991) megfigyelései]. Azonos éldhely tipust kedvelnek, ezért gyakran
egymds szomszédsdgdban is eléfordulnak, s mivel kolénidik meglehetésen kiterjedtek is lehetnek,
jogosnak tlinik a feltételezés, hogy e két faj kozétt kompeticionak kell lennie. A kompetitiv kapcsolat
erejét novelhetik a tdpldlékszegény koriilmények, melyek A4ltaldban a két faj A4ltal kedvelt
homokdiinéket jellemzik (Czechowski és Mark6 kozl. alatt), s ezt a kolénidk nagysdgibdl fakadé
felfokozott tipldlékigény is megsokszorozza.

Egy szokatlanul nagy L. psammophilus fészek-komplexumot fedeztiink fel 2001-ben egy
hasonl6képpen nagy F. cinerea kol6nia kozvetlen kozelében, alig egy méterre tble. E kozeli
szomszédsdg egy évvel késdbb is fenndllt latszélag konfliktusmentesen. A szokatlan helyzet a
kovetkezd specifikus kérdéseket vetette fel:

(1) Milyen mértékben fed 4t a két faj aktivitdsa térben és id6ben?

(2) Milyen mértékben befolyésolja a F. cinerea jelenléte a L. psammophilus aktivitasat, illetve
milyen mértékben érvényes ennek forditottja?

(3) Hogyan viszonyul a két faj egymdshoz tdpldlkozasi siker szempontjdbsl?

(4) Vannak-e kozvetlen interakcidk a két faj kzott?

Osszefoglalva: mi teszi lehetdvé, hogy e két, feltételezhetden kompetici6s kapcsolatban levd
faj kol6nidi ilyen kozelségben fennmaradjanak?

A megfigyeléseket az el6z6 fejezetben ismertetett dél-finnorszagi homokdiinéken végeztiik
2001 janiusdban és 2002 jdlius-augusztusdban. A vizsgélat teriiletén Osszesen 30 hangyafaj ismert, s
ezek koziil a L. psammophilus és a F. cinerea fajok a leggyakoribbak a kol6nidk sfirlisége tekintetében
(ldsd eldz4 fejezet is).

A L. psammophilus esetében a fészkek diffiz hatirokkal rendelkeznek, ezért 4ltaldban csak
nyilas-aggregitumokat lehet elkiiloniteni, melyek valésziniileg tobb, egymissal kapcsolatban levo
fészekhez, vagy akar kol6nidhoz tartoznak (Brian és mtsai. 1965, Nielsen 1972, Gallé 1980, Gallé

* jelen fejezetben taglalt eredmények teljes terjedelmiikben megjelentek a kovetkezd kozleményben: Mark6, B., Czechowski,
W. (2004): Lasius psammophilus Seifert and Formica cinerea Mayr (Hymenoptera: Formicidae) on sand dunes: conflicts and
coexistence. — Annales Zoologici 54(2): 365-378.

63



Marké Bdlint Nem territoridlis hangyafajok tdpldlkozdsi stratégidja Eredmények

1991, sajit megf.). Ennek kovetkeztében ezeket az aggregitumokat nem kiilonéllé kolénidkként,
hanem fészek-komplexumokként ildomos kezelni. Jelen esetben két fészek-komplexumot
tanulményoztunk: az A fészek-komplexum (tovdbbiakban A-komplexum, 13.a. és c. dbra) a 25. F.
cinerea kol6nia (lasd el6z6 fejezet és a 13.a-d. 4bra) kozvetlen kozelében helyezkedett el, mig a B
fészek-komplexum (tovdbbiakban B-komplexum, 14. 4dbra) képezte a kontroll koldnidt, mivel a
legkozelebbi F. cinerea kol6nia (24. kol6nia, 14sd el6zo fejezet) 26 méterre fekiidt téle. Az A- és B-
komplexumok szintén 26 méterre helyezkedtek el egymist6l. Hasonl6képpen kontroll-koléniaként
kezeltiik a 24. F. cinerea kol6niit, mivel ennek szomszédsigiban nem volt nagy L. psammophilus
fészek-komplexum.

Az A-komplexum és a 25. kolénia kozotti tdvolsdg érdekes ingadozdsokat mutatott: 2001
juliusdban 90 cm volt, mig 2002 jtnius 29-én 136, illetve jdlius 10-én 133 cm-re nétt, s a legnagyobb
tavolsagot, 233 cm-t 2002 augusztus 14-én figyelhettiik meg. Az A-komplexumndl a tivolsdggal
pérhuzamosan a kijaratok szdmiban és a komplexum struktiirdjdban is jelentds védltozds ment végbe
(13.a. és c. dbra). Kozponti, kompakt része nagy vonalakban ugyanolyan maradt 2002-ben is, azonban
a fels6 szélén djabb nyildsok jelentek meg. Teriilete szintén nétt: 6,5 m>r61 (2001) 8,64 m-re (2002).
A B-komplexum (14. dbra) viszonylag kevés nyilassal rendelkezett, és teriilete sem volt tdl nagy, kb. 1
m’. Mindezek mellett a L. psammophilus fészek-komplexumok 4tlagos mérete sokkal ink4bb a B-
komplexum méretével megegyez6, semmint az A-komplexuméval.

A 25. F. cinerea kol6nia esetében szintén nagy valtozdsokat figyelhettiink meg. Kijdratainak
szdma jelentds mértékben valtozott (13.a-d. dbra), s ezzel pairhuzamosan mérete is: 3,6 m’r61 (2001)
2,5 (2002 jiénius), majd ezt kovetben 2,7 m’re (2002 jilius). A legnagyobb véltozdsra 2002
augusztusdban keriilt sor, amikor teriilete 0,7 m*re csokkent. Ilyen mérvii valtozdsok azonban nem
mennek kivételszdmba F. cinerea kol6nidk esetében (Czechowski és Rotkiewicz 1997, sajat megf.).

Részleges adatgyiijtésre egy harmadik L. psammophilus fészek-komplexumnidl (C) is sor
keriilt, ennek szomszédsdgiban a 8. F. cinerea kolénia helyezkedett el (lisd el6zd fejezet), s 150 cm
volt a tdvolsdg a két faj legkozelebbi kijaratai kozott. A C- és a B-komplexum kb. 400 méter
tdvolsdgra helyezkedett el egymastol.

A 25. és a 24. kolénia koriil 6t alkalommal megismételt nudum vizsgélatsorozat kiiléndsen jo
becsléseket tett lehetové. Emellett minden més, az el6zd fejezetben megjeldlt F. cinerea kol6nia
kornyékérol gyiijtott adatot felhasznédltunk a két faj kozotti kiilonbség és dtfedés vizsgélatshoz. E
kolénidk szintén kontrollként miikddtek, hiszen (az elézbekben emlitett 8. kolénia kivételével) nem
rendelkeztek L. psammophilus tészek-komplexum szomszéddal.

A L. psammophilus A- és B-komplexumok koriil az Anyagok és modszerek fejezetben mar
taglaltak szerint arénékat helyeztiink el. Ugyanakkor el6zetes vizsgélatok sordn megfigyeltiik, hogy a
L. psammophilus aktivitisa térben és idO6ben szegregilt, azaz a nyildsok kozvetlen kornyékén
végbemend aktivitis nem esik egybe a tényleges keresO aktivitdssal. A bejratokban gyakran csak a
behullé homokszemeket kihord6 egyedek jelennek meg a keres6 aktivitds szempontjdb6l egyébként
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inaktiv periédusokban A faj nappali aktivitdsdnak pontos jellemzése végett a bejaratokban megjelend
egyedek szdmdt kiilon rogzitettiik négy-négy nyilds esetében az A- és B-komplexumokndl. Az igy

vizsgélt bejaratok a bels6 kor aréndihoz voltak kozel, és a megfigyeléseket az arénidkhoz hasonléan

250 b
400 a, 5 225 ) o
330 ° 570 o 200 *
300 » o o 175 %
L ]
250 & o ¥ 5 150 o
. o 125
200 o
® . 9 5 0@ - 100
150 o = &
P 75 .
100 L] .o L o © 20 o o,
50 " 25 . L
il 0 ® [
050 100 150 200 250 300 350 400 450 500 550 D 35 50 75 100 125 150 175 200
® F cingrea
o L psamm. cm it
750
700 c. o ® F cin
(sl
B50 P * o L pssmm.
.
il s &
o O q
a50 ]
a00
450 =
400
" D g0 Py
3a0 o
o Z& QD
300 ® . - DDQ@D%-E 5
250 o 9
o o 0@300 2115 o
200 o o =0 a
150 % 5o © @
L ] . o
100 ) ] ®
an
a
i] a0 100 150 200 250 300 350 400 450 A00 550 @O0 BaAOD yOO  Tad
e
d.
100
75
a0 L]
25 L] ]
i]

O 25 50 75 00 125 180 175
CIm
13. dbra. A L. psammophilus A-komplexum véltozdsai: (a) A-komplexum (iires jelek) és a
szomszédos 25. F. cinerea kol6nia (tomor jelek) 2001 jdliusban; (b) a 25. F. cinerea kolénia 2002
jinius 29-én; (¢) az A-komplexum és a 25. kol6nia 2002 jilius 10-én; (d) a 25. kolénia 2002
augusztus 14-én.
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egy perces id6tartammal végeztilk nyfldsonként a belsé aréndk megfigyelésével parhuzamosan.
Mindamellett az aréndkon kiviil az A- és B-komplexumok teriiletén megjelend, keresd F. cinerea és L.
psammophilus egyedek szdmit is rogzitettik egy perces megfigyelések keretében 20 perces
id6kozonként. A nudum és a csalétkes megfigyelésekre 2002 jilius 23-4n és 24-€én keriilt sor az A- és
B-komplexumnil.

A F. cinerea-kol6nidk vizsgdlata sordn az A- és B-komplexumoktdl eltéroen, a nyildsokban

tevékenykedo egyedek megfigyelésére nem kertilt sor.
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14. abra. A L. psammophilus B-komplexum térképe 2002 jilius 22-én.

Idébeli atfedések

Lasius psammophilus

A L. psammophilus egyedek aktivitdsa nagyon alacsony volt az A- és B-komplexumok koriil
nudum helyzetben. A megfigyelések 264 perces id6tartama alatt csak két ill. hdrom egyedet figyeltiink
meg a 2. ill. a 3. aréndban az A- ill. B-komplexumok koriil. A komplexumok teriiletén megfigyelt
egyedek szdma ugyanakkor valamivel magasabb volt: 6 ill. 35 keres6 egyedet figyeltiink meg az A-
ill. B-komplexumok teriiletén (4tlag = 0,02 egyed/perc, SD = 10,07 az A-komplexumndl, 4tlag = 0,13
egyed/perc, SD = 10,27 a B-komplexumnal).

Az egyedek aktivitdsa a kijaratokban sokkal intenzivebb volt (15. dbra): 6sszesen 169 egyedet
figyeltiink meg az A- (dtlag = 1,28 egyed/kijarat és perc, SD = +1,89) és 468 egyedet a B-
komplexumndl (4tlag = 3,54 egyed/kijarat és perc, SD = 14,29). Mivel az aréndkban tiil alacsony volt
az egyedek szdma, csupdn a kijdratokban mozgé egyedek aktivitdsat elemezhettikk a klimatikus
tényez6k valtoz4sanak fiiggvényében. A tobbszoros regresszi6 analizis eredményei alapjan (R* = 0,37,
F=10,28, p = 0,000 az A-, és R?=0,18, F=4,54, p < 0,05, a B-komplexumnadl, n = 33) a hémérséklet
emelkedése negativan befolyasolja az egyedek aktivitdsét a kijaratokban: (1) A-komplexum beta = -
0,62, t=-4,4, p = 0,000; (2) B-komplexum beta = -0,53, t =-3,01, p < 0,01. A pératartalom véiltozasai
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kevésbé voltak fontosak: (1) A-komplexum beta = 0,14, t = 0,99, n.sz..; (2) B-komplexum beta = -
0,25, t=-1,43, n.sz.
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15. abra. A L. psammophilus egyedek aktivitdsa. A kijaratokban tevékenykedd egyedek szdmit
osszevontuk (n = 4 kijérat) komplexumonként. A keresd egyedek szdmat megfigyelésenként vontuk
ossze (n = 33), és minden olyan egyedet figyelembe vettiink, amelyet a komplexumok teriiletén
megfigyeltiink.

A kijdratokban mozgé egyedek aktivitdsa véltozé volt (15. 4bra), féleg az alacsony
hémérsékleti tartomanyban volt intenziv 20,06°C 4tlagos hdmérsékletnél (SD = £2,44, n = 637), s 17—
18°C-ndl csiicsosodott (16. dbra), illetve magas relativ pératartalomndl 71,18% étlagos érték koriil (SD
=+13,5, n = 637) (17. dbra). Az egyedek majdnem egész nap aktivak lehettek a nyildsok kdrnyékén
(15. 4bra), mivel a csokkend homérséklet szignilként szolgdlhat a bejratok tisztdntartdsira, ugyanis a
magasabb homérséklet hatisira kiszdradé homokszemek konnyen beomlanak, és betomik a
nyildsokat. A téplalékkeresési aktivitds ezzel ellentétben a nap vége felé kezd6dott csupén.

A F. cinerea kol6niak koriil észlelt L. psammophilus egyedek aktivitisa megerositi a fentieket.
Osszesen 26 egyedet figyeltiink meg az aréndkban (21 ill. 5 egyedet F. cinerea kolé6nidk illetve L.
psammophilus fészek-komplexumok koriil), és az aktivitds dtlagos hdmérsékleti értéke 20,84°C (SD =
+ 5,31), mig az atlagos relativ partartalmi érték 74,77% (SD = £ 16,55) volt. A keresd egyedek
alacsony szdma miatt azonban a tovibbiakban csak a nyildsokban mozgé egyedekre vonatkozéd

adatokat haszndlhattuk a F. cinerea-val val6 6sszevetésre.
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Azt vértuk, hogy a csalétkek jelenléte megvaltoztatja az egyedek aktivitds-mintdzatit. Val6éban
a keres6 egyedek szdma jelentds mértékben megnott: dsszesen 270-et figyeltiink meg tiz csalétken a
tanulményozott L. psammophilus fészek-komplexumok és a F. cinerea kol6nidk koriil. A klimatikus
preferencidk elemzésénél, kizdrandé a rekrutdlds hatdsit a csalétkeken végbemend egyedszam-
véltozésra, csak a prezencia-abszencia viszonyokat vettik figyelembe. Igy az aktivitds
dtlagh6mérséklete 25,37°C (SD = % 5,32, n = 114), mig az 4tlagos relativ paratartalom 53,26% (SD =
1+ 14,43, n = 114) volt, ami egyértelm( eltol6d4st mutatott a csalétkek hidnyiban észlelt klimatikus
preferencidkhoz képest a magasabb homérsékleti (a maximdlis érték 36,2 vs. 27,1°C nudumban), és az

alacsonyabb relativ pératartalmi értékek (a maximalis érték 25 vs. 44% nudumban) felé.

Formica cinerea

A F. cinerea dolgoz6k keres6 aktivitdsdnak klimatikus fliggését elemezve kideriilt, hogy a
homokfelszin hémérsékletében és a levegd relativ pdratartalmiban bedlld véltozdsok jelentds
mértékben befolydsoljdk a keresési dinamikat (l4sd az el6z6 fejezetet). Az aktivitdst dltaldban fokozta

a homérséklet emelkedése, mig a relativ paratartalom tobbnyire ellenkezd hatdssal volt.
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16. abra. A L. psammophilus (a nyildsokban tevékenyked6 egyedek az A- és a B-komplexumndl) és
F. cinerea (a 25. kol6nianél kereso egyedek) aktivitdsanak homérsékleti tartomanya.

A keres6 aktivitds 9% és 10% koriil csicsosodott délelétt, valamint délutdn 4% és 6% kozott

nyéron, amikor a hdmérséklet dltaldban 30° és 40°C kozott volt (16. dbra). A nap végén a hdmérséklet
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csokkenésével parhuzamosan az aktivitds is lecsokkent. Ugyanakkor a nap kozepén is bedllt egy
csokkenés, amikor a hémérséklet gyakran meghaladta a 45°C-ot a homokfelszinen. A klimatikus
preferencidkat a 25. kolénia esetében vizsgéltuk, mivel a nudum megfigyelések 6t ismétlése jé
kozelitési lehetdséget biztositott (napi atlag = 0,29 egyed/aréna és perc, SD = #0,12, n = 165,
Osszegyedszam = 336). Minden egyedi adat Osszesitésével az dtlagos hémérsékleti érték 33,22°C (SD
= 6,93, n = 336), mig a relativ paratartalom atlagértéke 35,73% (SD = + 20,62, n = 336) volt.
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17. abra. A L. psammophilus (a nyilasokban tevékenykedd egyedek az A- és a B-komplexumnal) és
F. cinerea (a 25. kol6ni4nal keres6 egyedek) aktivitdsdnak relatfv paratartalom tartoméinya.

Lasius psammophilus vs. Formica cinerea

A két faj klimatikus preferencidinak Osszevetése azt mutatja, hogy a F. cinerea keresd
egyedek magasabb hémérsékletet (Mann-Whitney U-teszt z = -24,52, p = 0,000, ny, = 637, ng. = 336)
(16. dbra) és alacsonyabb relativ péartartalmat (Mann-Whitney U-teszt z = -20,49, p = 0.000, ny, =
637, ng, = 336) (17. 4dbra) preferdlnak nudum esetben. Nagyméretli tdpldlékforrdsok megjelenése
esetében ugyanakkor a L. psammophilus aktivitasa eltolédhat a F. cinerea &ltal preferdlt tartomany
felé.

A L. psammophilus aktivitidsanak 6sszehasonlitdsa az A-komplexum (a 25. F. cinerea kol6nia
szomszédja) €s a B-komplexum (kontroll, F. cinerea szomszéd nélkiil) kozott lehetdvé tette a F.

cinerea szomszédsdg hatisdnak felmérését a L. psammophilus-ra. A L. psammophilus aktivitisa
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azonos dinamikéval jellemezhet6 az A- és B-komplexumnél egyardnt (Pearson r = 0,53, p = 0,000, n =
33), de az egyedek szdma magasabb volt a kontroll B-komplexumndl (Mann-Whitney U-teszt z = -
2,41, p< 0,05, n;, = 33, 15. 4bra).

A L. psammophilus jelenléte 4ltal a F. cinerea aktivitdsdra gyakorolt hatdst a F. cinerea
dinamikéjdnak Osszehasonlitdsa tette lehetdvé a 24. (kontroll, L. psammophilus fészek-komplexum
szomszédsag nélkiili) és a 25. kol6nidk (az A-komplexum szomszédja) koriil. Az esetek tobbségében a
két koldnia keresd aktivitidsdnak dinamikaja nem korrelélt azonos napokon (l4sd el6z6 fejezet). A L.
psammophilus jelenlétének gitlé (kisebb F. cinerea aktivitis a 25. kolénia koriil), illetve fokozé
(nagyobb F. cinerea aktivitds) hatdsit nem tdmasztotta ald a Mann-Whitney U-teszt eredménye (20.
tabldzat). A két kolbnia koriil zajlé aktivitdsban megmutatkozé kiilonbségek el6jelének viltozdsa

egyéb tényezOk hatdsat valdszinisiti.

20. tablazat. A F. cinerea aktivitisdnak Gsszehasonlitdsa a 25. és 24. kolénidknél nudum 4llapotban (n
= 33, kétoldali teszt). Viszony: >/< — tobb/kevesebb egyed a 25. kol6nidnal, mint a 24. kolénidn4l.

. Atlagok Mann-Whitne
Datum vl8z 3ny a U,z y Pearsonr
jalius 11. > -2,51* 0,5**
jalius 16. > -3,01** 0,46**
jalius 21. > -1,77 0,23
jalius 26. < -0,76 0,19
jalius 31. < -4,02*** 0,07

*p < 0,05, *p < 0,01, **p = 0,000

Térbeli atfedések

Lasius psammophilus

Egyetlen L. psammophilus egyedet figyeltiink meg a 25. kol6nia koriili aréndkban az 6t napos
nudum vizsgélat alatt. Mindez azt sugallja, hogy a L. psammophilus nagyon ritkdn hatol be a F.
cinerea kol6nia korili teriiletekre a kozelségtol fliggetleniil. A L. psammophilus egyedek alacsony
szdma (n = 20 egyed) més F. cinerea kol6nidk korill nudum megfigyelések sordn még inkdbb
meger6siti a fentieket. Rdadé4sul az egyedek tobbségét (n = 15) kiilsd koron elhelyezkedd aréndkban
figyeltiik meg.

A fenticknek megfeleloen L. psammophilus egyedek elsfsorban a kiilsé koron elhelyezett
csalétkeken jelentek meg F. cinerea kolénidk korill. A L. psammophilus dltal megtaldlt tiz csalétekbdl
hét a kiilsé koron helyezkedett el. Ez a domindlt csalétkekre is vonatkozik: négy csalétek az 6tbol a
kiils6 koron helyezkedett el (14sd el6z6 fejezet, 12. dbra).

Az A- és B-komplexumok koriili csalétkes kisérletsorozat érdekes eredménnyel jart: csupdn
egyetlen L. psammophilus-t figyeltiink meg az A-komplexum korill. Ez anndl is inkdbb meglepd,

mivel a 25. kol6nia kornyékén az elézéekben végzett csalétkes kisérletek esetében a L. psammophilus
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dominélt egy mésik csalétket (21. tdblazat). Megjegyzendd azonban, hogy ez a csalétket egy L.
psammophilus kijéaratt6l 8 cm-re helyezkedett el.

A csalétkek jelenléte a L. psammophilus aktivitisdt térben is szélesitheti. Mig nudum
megfigyelések esetében csak kilenc arénédban észleltiink L. psammophilus-t, addig Gsszesen tizenegy
csalétket taldltak meg L. psammophilus egyedek. Azonban figyelembe véve azt a tényt, hogy csak 6t
esetben esett egybe a csalétkek helye az elozoleg latogatott aréndkéval, azt a kdvetkeztetést vonhatjuk
le, hogy a faj keresési stratégidjat nagy mértékii véletlenszeriiség jellemzi. Ezt aldtdmasztja a domindlt
csalétkek és a kiakndz6 fészkek kozotti tdvolsdgban megmutatkoz6 variabilitds (21. tdbl4zat): néhdny
cm és 2 méter kozott véltozhatott a csalétkek kolonizdld nyildsoktdl valé tdvolsiga. E véltozékonysdg
ismeretében feltételezhetjiik, hogy a L. psammophilus-nak minden csalétket meg kellett volna talélnia,
és dominélnia kellett volna az A- és B-komplexumok koriil, holott ez nem kovetkezett be. A keresési
stratégia furcsa, véletlenszeri jellegét emeli ki az a tény is, hogy a 24. kolénia koriill a L.
psammophilus dltal domindlt 3. csalétek majdnem kétszer tdvolabb volt a kiaknazé fészeknyildstdl,
mint a 6. csalétek (45 cm), azonban a L. psammophilus dolgozdk ez utébbit mégsem fedezték fel,

holott a révidebb tavolsdg optimalisabb kiaknazast tett volna lehetévé.

21. tablazat. L. psammophilus &ltal elfoglalt csalétkek F. cinerea kol6nidk koriil: (1) a L.
psammophilus bejérat és a csalétek kozotti tdvolsag, (2) a csalétken észlelt maximalis egyedszam.

F. cinerea . Tavolsa Max.
koldénia Camlbiat (cm) i egyedszam
25. 5. 8 120
24, 3. 95 100
5. 8. 187-188 52
8. 8. 150 43
8. 5. 4 14

22. tablazat. F. cinerea egyedek jelenléte a L. psammophilus A-komplexumhoz kézel és tdle tdvol esd

csalétkeken a komplexum koriil végzett csalétkes kisérletek sordn. Konstancia = eld6forduldsok
szdma/megfigyelések szdma (=33).

Csalétek 1 2 3 4 5 6 7 8
Tavolsag a F. cinerea x ; . : ; ” .. ..
kol6niatol tavol tavol kozel | kozel | tavol tavol kdzel | kozel
Konstancia 0 0,06 0,36 0,18 0 0,51 0,94 0,09
Atlag 0 0,06 0,52 0,18 0 0,88 | 17,57 | 0,06
Max. egyedszam 0 1 2 1 0 4 37 1

Formica cinerea

A F. cinerea keres6 egyedek términtdzata a kol6nidjuk koriil szintén elemzés targyat képezte.

Az egyedek szdma altaldban csokkent a kolonidtdl tdvolodva (ldsd elézd fejezet, 11. tdbldzat),

kiilontsképpen a L. psammophilus fészek-komplexumok szomszédsigaban levo 25. és a 8. kol6nidk

esetében. Ez a mint4zat csalétkek jelenlétében is fenndllt (14sd el6z6 fejezet).
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A L. psammophilus-szal ellentétben a F. cinerea egyedeket nagy gyakorisdggal figyelhettiink
meg csalétkeken az A-komplexum koriil, s6t a 25. kolénidhoz legkozelebbi csalétken (7-es sz.) még
rekrutdldsra is sor keriilt. Mindamellett a F. cinerea egyedek jelenléte itt is csak a kolénidjukhoz
kozeli forrdsokon volt tobbé-kevésbé stabil (22. tdbldzat), és csupdn a 7. csalétek kiakndzisa volt

folyamatos.

Lasius psammophilus vs. Formica cinerea

A F. cinerea egyedek términtdzatdban egyértelmi kiilonbségek mutatkoztak a L.
psammophilus komplexumok szomszédsdgaban levo F. cinerea kol6nidk esetében (8. és 25. kolénidk):
itt mindig kevesebb F. cinerea volt a kiils6 kor aréndiban csalétkek hidnydban (l4sd el6z6 fejezet, 11.
tdbldzat), ami nem volt feltétleniil érvényes a tobbi, kontrollnak is tekinthetd F. cinerea kol6nia
esetében. Arra is kivdncsiak voltunk, hogy a 25. és a 8. koldnidk esetében vajon a L. psammophilus
komplexumokhoz kozeli foltokban ugyanannyi F. cinerea egyed taldlhat6-e, mint a to6liik tdvoliakban.
A kozeli és tavoli aréndk szdma 4-4 volt (2+2 a kiils6é + bels6é koron a kolénia mindkét oldalan), és az
egyedszamadatokat ennek megfeleléen vontuk 6ssze megfigyelésenként mindkét koldnia esetében. Az
eredmények alapjin elmondhatd, hogy a L. psammophilus komplexumokhoz kézeli aréndkban valéban
kevesebb F. cinerea taldlhat6 az esetek tilnyomé tobbségében, mint a téle tdvoli aréndkban (Mann
Whitney U-teszt, n = 33 megfigyelés): z < -3, p < 0,01 a 25. kol6nidnél négy esetben az 6t napbdl, és z
=-3,6, p< 0,01 a 8. kol6niandl.

A fentiekkel 6sszhangban F. cinerea egyedeket ritkan figyelhettiink meg az A-komplexum
teriiletén csalétkek hidnyidban. A komplexum egész teriiletén megfigyelt F. cinerea egyedek napi
dtlaga hat napos Osszesitésben 1ényegesen alacsonyabb volt (4atlag = 0,14 egyed/perc, SD = +0,13, n =
6, min = 0, max = 0,24 egyed/perc), mint a F. cinerea egyedek aréndnkénti napi 4tlaga 6t napos
Osszesitésben (julius 23-4n csak az A-komplexumot vizsgéltuk) a 25. kolénia koriil (dtlag = 2,33
egyed/perc, SD = +1,01, n = 5, min = 0,78, max = 3,39 egyed/perc) nudum megfigyelések idején.
Ezek alapjdn a hipotézis, mely szerint a F. cinerea kozelsége kozvetleniil gitolhatni az A-komplexum
aktivitasat igencsak valdszintitlennek tiinik.

A 8. kol6nia esetében, mely a L. psammophilus C-komplexum szomszédsdgdban helyezkedett
el, két aréna a kiils6 korr6l a C-komplexum teriiletén volt. Az itt megfigyelt F cinerea-k szdma szintén
nagyon alacsony volt: 3 ill. 6 egyedet figyeltiink meg a két aréndban csalétkek hidnydban egész nap
folyaman.

A csalétkek kihelyezése sem véltoztatott jelentdsen ezen a helyzeten. Mindkét, L.
psammophilus komplexummal szomszédos F. cinerea kolénia esetében (8. és 25. sz.), a L.
psammophilus komplexumhoz kozeli csalétkeket nem kolonizdltdk oly hatékonyan a F. cinerea
egyedek, mint a tdvolabbiakat (Mann-Whitney U-teszt z > 4,42, p < 0,01, n = 33 a 25. a 8. kol6nidnal).
Az A-komplexum koriili csalétkes kisérletek szintén aldtdmasztottdk ezt a képet, hiszen F. cinerea

egyedeket tobbnyire a kolénidjukhoz kozeli forrdsokon taldltunk (22. tabldzat), rekrutildst pedig
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kifejezetten csak a hozzdjuk legkozelebbi csalétken (7. sz.) figyelhettink meg, amely 23 cm-re volt a

legkozelebbi F. cinerea nyildstol.

23. tablazat. Mindkét faj jelenléte a F. cinerea kolé6nidk koriil elhelyezett csalétkeken, és a kiilonboz
tipusi interakciok (egyedszdm).

N N =
» © R o] = o
Fajok 95+ « |88< | & 4|8 | %3
ajo 5587 | S0 |8558F | w2 5| 20 | 28
SEEs | 285 |S8E5 (8348|2553
= £t 5 - Ty L
<3EY ey | 258 (8885 <3 | Ew
L. psammophilus 114 (10) 5 13 (8) 9 8 2
F. cinerea 1453 (78) 74 1 5

Téaplalékkeresési siker és interakcifk

A csalétkes kisérletek egyértelmien azt mutattdk, hogy a F. cinerea a legsikeresebb a forrdsok
megtaldldsa és domindldsa terén (23. tdbldzat). Ennek ellenére a L. psammophilus rekrutdlasi
stratégidja hatékonyabb volt: maximdlis egyedszdma lényegesen nagyobb volt csalétkeken, mint a F.
cinerea-€ (18. dbra). A L. psammophilus jobb kommunikdcién alapuld rekrutdlasi stratégidja lehet6vé
tette, hogy akdr egyetlen dolgozé is mozgésitani tudjon megfelelden sok egyedet a felfedezett csalétek
tavolsagatodl fiiggetleniil.
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megfigyelések sorszama

—8—L.ps. 1. —8—L. ps. 2. —A—L. ps. 3. =f=F ¢, 1, ==[=F, c.2‘

18. abra. A kiakndzisi dinamika csalétkeken. L. psammophilus: 1 — 25. kolénia, 5. csalétek, este, 2 —
24. kolénia, 3. csalétek, este, 3 — 24. kol6nia, 3. csalétek, délelott; F. cinerea: 1 — 8. kol6nia, 3.
csalétek, délel6tt, 2 — 24. kolénia, 4. csalétek, délelftt.
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A kevés szdmi agressziv interakci6t, melyre sor keriilt csalétkeken, 4ltaldban a F. cinerea
nyerte (24. tdblazat), bar kivételesen ennek ellenkezéje is el6fordulhatott. Ha azonban a L.
psammophilus mir monopolizalt egy forrést, akkor a F. cinerea nem tudott kdzbelépni 4ltaldban,
dominancidja ellenére sem. Ilyen esetekben gyakran kolcsonds interakcira sem keriilt sor, hanem a F.
cinerea dolgoz6k altaldban elriadtak a L. psammophilus egyedektol.

Csalétkek hidnydban egyszer figyeltik meg a F. cinerea agresszijat L. psammophilus
irdnydba. A konfliktus egy zsdkmanydarab miatt robbant ki: egy pékot cipeld F. cinerea dolgozé
visszatértében kol6nidjahoz (3. kolénia) beleesett egy L. psammophilus kijaratba 2002. jdlius 10-én. A
L. psammophilus-ok rogton megtdmadtdk a F. cinerea-t betolakodénak vélve. A nyilds kozelében
taldlhat6 més F. cinerea dolgozékat riasztotta a megtdmadott 4ltal kibocsitott hangyasav, s mig
néhényan a segitségére siettek, mas egyedek a 3. kolénia irdnyéba tdvoztak. Kevesebb, mint fél 6ra
alatt egy diffiz F. cinerea csapat jott a koldnia feldl a harcoldk segitségére, az el6zd fejezetben mar
ismertetett Orjdratokhoz hasonléan. A kiizdelem rogton elkezd6dott, de a nagy méretbeli kiilonbségek
elényben részesitették a L. psammophilus-t, hiszen a tdmadd F. cinerea egyedekre rdakaszkodd
védBkon a tAmadok ritkén tudtak fogdst taldlni. Igy tulajdonképpen a csata vereséggel végzédott a F.
cinerea szempontjdbdl. Még egy-két F. cinerea egyed is elpusztult a harc sordn, mig a L.
psammophilus fészek latszélag veszteség nélkiil dszta meg a harcot. A konfliktus végét a L.
psammophilus nyilds beomldsa jelentette, az igy keletkez6 apré kréter koriil csak néhdny F. cinerea
egyed maradt 6rkédni. A L. psammophilus nyilds még jalius 18-4n, tobb mint egy héttel a konfliktus
utdn is zrva volt, és semmi jel nem utalt aktivitdsra. fgy veszteségei és pillanatnyi veresége ellenére
tulajdonképpen a F. cinerea elérte, hogy a L. psammophilus feladja egy kijaratét, legalabbis egy ideig,
vagyis hosszd tdvon gyOztesként keriilt ki a konfliktusbol. Emlitésre mélts, hogy ez a L.
psammophilus kijdrat 567 cm-re volt a 3. kol6nia legkozelebbi kijaratit6l, s igy nyugodtan
feltételezhetjiik, hogy amennyiben konfliktusra keriilt volna sor barmikor is a 25. kolénia és a
szomszédos A-komplexum ko6zott, vagy a 8. koldnia és a szomszédos C-komplexum kozott, akkor
minden bizonnyal a F. cinerea arra kényszerithette volna el6bb-utébb a L. psammophilus fészkeket,
hogy arrébb koltozzenek, vagy legaldbbis az aktivitds csokkenését idézte volna el6 a nyildsok egy

részénél egy bizonyos idére, a fenti konfliktushoz hasonléan.
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PLASZTIKUS KIAKNAZAS ES KOMPETICIOS VISZONYOK A FORMICA BALCANINA HANGYAFAINAL

A F. balcanina kozismerten a zavart él6helyeket kedveli, s kiilonosképpen a laza talaji
teriileteken taldlhaté nagy denzitdsban (Marké 1998). A nagyfokd antropogén zavardsnak kitett
teriiletek mellett (pl. vdrosok), folydpartokon, gyér novényzettel fedett sivatagos teriileteken is
el6fordulhat. Ezt a kettdsséget probéltuk tiikkrdzni a vizsgélat céljabdl kivalasztott kolonidk esetében
is. Négy koldnidt vizsgiltunk a roméniai Kissebes falu (Kolozs megye, S00 m) mellett taldlhat6
kébanya néhdny éve felhagyott medd6hdnydin. Bar ebben az esetben &allandé zavardsrél nem
beszélhetiink, de, tekintve, hogy a meddéhdnydk felszinét még mindig alig boritja névényzet (féleg
kakukkfii — Thymus sp.), illetve a kavicsos salakon egészen vékony talajréteg taldlhat6, még mindig a
zavaras hosszi tdvd hatdsa érz6dik. Ez a hangyafauna 6sszetételében is tikroz6dik (Kiss és Mitis
2002), hiszen a zavarastiir6/kedveld F. balcanina és Tetramorium caespitum dominédlja egyértelmlien
a hangyakozosséget. Két kolénia vizsgélatdra (A és B a tovabbiakban) 2001 jiniusdban keriilt sor.
Ujabb két kolénidt (C és D a tovébbiakban) tanulményoztunk csalétkek hidnyéban 2001 jdliuséban,
de a bedll6 erds es6zés miatt a megfigyelés sorozatot meg kellett szakitanunk 12 megfigyelés utén.
Ennek ellenére ezt az adatsort is felhasznéltuk a tovdbbiakban egyes elemzéseknél. E két kol6nia
koriil djabb megfigyelés sorozatra keriilt sor 2001 augusztus elején, ezittal a megfigyelés sorozat az
elsé megfigyelés (8%°-8%°) kivételével teljes volt csalétkek hidnysban és jelenlétében egyarant.
Tovébbi kol6nidkat vizsgaltunk a fentit6l eltérd él6helyen, a szintén erdélyi Székelykal falu (Maros
megye, 400 m) teriiletén taldlhaté egyik sz610s déli kitettségli teraszanak felsd sz€élén. Bar ez a teriilet
is zavartnak tekinthet®, hiszen a sz616t id6szakonként kapdljik, illetve a szélén kaszalnak, de a laza,
homokos talajréteget, illetve a novényzetet ezen kiviil alapvetGen nem éri jelent6s antropogén
behatds. Ennek megfeleloen az itt kialakulé hangyakozosség sokkal természetesebb képet mutat,
amint azt a vizsgédlatok is igazoltik. Az eddig azonositott fajok (Marké nem kozolt) alapjin
elmondhatd, hogy egy tipikus melegkedveld, szubmediterrdn jellegli hangyakozosség alakult itt ki.
Jellemzd médon a F. balcanina a sz016s sz€lén a kapdlds és kaszdlds folytan létrejott, novényzettel
gyérebben boritott teriileten tal4lhat6 nagyobb denzitdsban. Osszesen négy kol6niét vizsgsltunk, kettd
esetében (A és B a tovibbiakban) sikeriilt teljes megfigyelés-sorozatot végezni csalétkek hidnydban
és jelenlétében egyardnt 2001 jinius kozepén, azonban a fennmaradt két kolénia (C és D a
tovdbbiakban) koriill csupdn nudum vizsgdlatokat végeztink 2001 szeptember elején (31

megfigyelésre keriilt sor), a csalétkes kisérleteket a bedlld esdzés lehetetlenné tette. A nudum
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adatsorok azonban 1gy is jelentds segitséget nytjtottak a tdpldlékkeresési mintdzat elemzésében a

kol6nidk koriil.
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19. abra. A F. balcanina dinamikija (megfigyelésenkénti 4tlagegyedszdm) a talajfelszin
hémérsékletének valtozdsdval parhuzamosan a székelykdli A és B kol6nidndknal nudumban.

Klimatikus hatisok és términtazat

A F. balcanina melegkedveld faj, és ez a keres6 aktivitds dinamik4jaban is megmutatkozott
(19. dbra). Reggel az aktivitds gyenge volt a koldnidk koriil, majd a hdmérséklet emelkedésével
parhuzamosan fokozdédott, s végiil a déli cstics utdn a hémérséklet csokkenésével egyiitt tjra csokkent
az esti mélypontig. Eltér6en a F. cinerea-tdl itt nem tapasztalhattunk déli visszaesést, valésziniileg
annak koszonhetden, hogy a hdmérséklet nem ért el szélsGségesen magas, 50°C koriili értékeket. Az
egyszeri grafikus elemzés 4ltal elOrevetitett Osszefiiggéseket a tobbszords regresszid analizis
egyértelmiien megerdsitette (24. tdblazat), hiszen csupdn egyetlen kol6énia esetében nem volt
szignifikdns az Osszefiiggés az aktivitds és a klimatikus tényezdk kozott. A hédmérséklet hatdsa
hangsilyosabb a pdratartaloméhoz képest. A pératartalom ndvekedése negativan hat az aktivitdsra, a
hémérséklet emelkedése viszont fokozza a keresd tevékenységet.

A keresd egyedek szdma egyértelmiien nagyobb volt a kol6nia kozelében (25. tdblézat), s ez
a kiilonbség tobbnyire szignifikdns volt. Ugyanakkor az egyedek aréndk kozotti eloszldsa valamivel
kiegyenlitettlenebb volt a kolénidkhoz kozeli foltokban, mint a tdvoliakban (25. tdbldzat). A
kolé6nidkt6l tdvolodva a keresési erdfeszités nem vélik egyenletessé a kolénidkhoz kozeli foltokhoz

képest, csupan a foltok lefedésében megmutatkozd kiilonbségek mérséklodnek. A kiilonbozd

foltokban kifejtett keresés intenzitdsa sem mutat stabil jelleget (20. dbra), a kolénidk tobbségénél az
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egyedszdm-fluxus véltozd, foleg a székelykéli kolénidknél, csupdn a kissebesi C és D kol6nidk
mutatnak stabilitdst. Ennek értelmében a keresési aktivitds nem csupén térben mutat kiegyenlitettlen

képet, de az egyes foltokon keresztiil halad6 forgalom intenzitisa is idoben véaltozénak mindsiil.

24. tablazat. A F. balcanina aktivitdsa és a klimatikus tényezO6k (homokfelszin hdmérséklete és a
levegd relativ pdratartalma) kozotti Osszefiiggések csalétkek hidnyaban; tOobbszoros regresszid
analizis.

Kolénia K:L':“;g'z‘gs beta, t R F

KISSEBESA C 0,68, 3,79*" 0.35. 9.58*

n=33 R(!'l% 0,1, 0,5*8** T

1 =C1 2 R‘;:,/o - n.sz.

iz A, 036,129 08,93~

R

sy e STt 028, 6.99"
SZEKELYK:L °C 0,66, 3,11** 0.78. 58.56**

n=33 R(!'l% -0,24, -1;13 T

n =B 33 Rol'(|:°A: 0?2,,36,773 0,65, 30,85

p < 0,05, *p < 0,01, ™p =0,001

25. tablazat. A F. balcanina egyedek eloszlédsa a kolénidktdl val6 tavolsag fiiggvényében nudumban.
Az egyedek szdmit Osszevontuk kiilon-kiilon a belsé és kiilsé korre megfigyelésenként, majd
tlagoltuk a Mann-Whitney U-teszt esetében (n = 33 megf. az esetek tobbségében). A egyedek aréndk
kozotti eloszldsdnak kiegyenlitettségét Kruskal-Wallis ANOVA-val teszteltiikk kiilon a két kor
aréndira (npx = 4 aréna).

. _ e Mann- Kruskal Wallis y*
Kolénia Belsd Kiilsd Whitney z Belsé | Kilso
KISSEBES
A,n=33 1,92 (0,84) | 0,66 (0,44) -5,93*** 54,54*** 29,46***
B,n=33 1,49 (0,54) | 0,57 (0,43 -5,66*** 747 7,72
C,n=12 4,04 (0,76) 1,62 (0,6) 417" 18,38*** 14,14*
D,n=12 2,27 (0,8) 1,31 (0,8) -2,64** 24,88*** 10,94*
C.,n=32 6,21 (1,4) 2,55 (0,73) -6,59*** 27,82*** 38,04***
D,n=32 4,01(1,23) | 1,95 (0,94 -5,36*** 86,03*** 35,33***
SZEKELYKAL

A,n=233 1,31 (0,96) | 0,84 (0,76) -2,01* 20,4*** 30,7***
B,n=233 0,96 (0,76) | 0,63 (0,38 -1,54 64,57*** 52,9***
C,n=31 2,1(1,35) 0,98 (0,89) -3,04** 48,37*** 40,97***
D,n=231 3,85 (2,45) 0,91 (0,9) -4,45*** 36,99*** 1,65

p < 0,05, *p < 0,01, ™p =0,001
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20. abra. A F. balcanina egyedek aréndnkénti keresési intenzitdsdnak kiegyenlitettsége a vizsgdlt
kolénidk koriil — Shannon-Wiener entrépia. A max.entrépia érték 5,04 a kissebesi valamint a
székelykdli A és B kol6nidkndl; 3,58 ill. 5 a kissebesi C és D koldnidknal részleges ill. teljes
vizsgdlatndl; 4,9 a székelykdli C és D kolénidk esetében. Roviditések: Kseb — Kissebes, Szkal —
Székelykal.

Taplalékkeresési siker és prediktabilitas

A tanulményozott F. balcanina kolénidk egyedei minden csalétket felfedeztek (26. tdblazat),
de az dltaluk rekrutdldssal egyértelmiien domindlt csalétkek szdma meglepden alacsony. Az a tény,
hogy a kol6nidktdl tdvolodva a keresd egyedek szdma csdkken titkrozodik a vizsgdlt koldnidk altal
domindlt csalétkek térbeli elhelyezkedésében is, hiszen a domindlt forrdsok tobbnyire a kolénidkhoz
kozeliek (26. tdblazat). Ugyanakkor egyes koldnidk tdvoli forrdsokat is domindltak, s ezzel
parhuzamosan csupén egy-két kozeli csalétket aknaztak ki, ami némileg drnyalja az elobbi képet: a
kolé6nidk kordntsem ,tudtak” optimalizilni a kiakndzott forrdsok koléniétél valé tdvolsdgat illetden.

Az aréndkban és a nekik megfeleld csalétkeken észlelt atlagegyedszdmok Osszevetése
(Spearman rang-korreldcié) a kiakndz4si mintdzat eldre nem jelezhetd jellegét latszik megerdsiteni.
Csupién a kissebesi A és a székelykali B kol6nia esetében taldltunk szignifikdns hasonlésdgot a két
mintdzat k6zott (r = 0,762, p < 0,05).

A kiaknazdsi mintdzat nem mutatott egyértelmiien stabil jelleget: csak a kissebesi C
kolé6nidndl taldltunk egész napra vonatkoztathat6 stabil kiakn4z4si mint4zatot (Spearman r 2 0,78, p <
0,05 mindhdrom periédusra) periddusonként Osszevetve a F. balcanina étlagegyedszamit a

csalétkeken (n = 8 csalétek). Részleges stabilitdst mutatott a forrdsok kiaknizdsa a kissebesi A
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kol6nidndl (r 2 0,76, p < 0,05, 1. vs. 2. ill. 3. periédus) és a B kol6nidnl, ahol csupdn a 2. és a 3.

periédus mintdzata mutatott hasonlésdgot (r = 0,87, p < 0,01).

26. tablazat. A tanulményozott F. balcanina kol6nidk éltal felfedezett és rekrutdlds dltal dominalt
csalétkek szdma és helye (b — belsd, k — kiils6), valamint a rivalisok altal dominlt csalétkek szdma és
helye.

A vizsgalt A vizsgalt Rivalis ot £
Kolénia | kolénia ltal | kolénia altal | kolénia altal Mggr‘;alln g'lta'
felfedezett dominalt dominalt
Kissebes
A b4 k=4 | b1, k=1 b=1 b=1. k=1
B b4 k-4 | b=2 k=1 - b3, k=3
C b4 k=4 b=4 k=3 k=1
D b-4. k=4 b=2 k=2 b=3. k=2
Székelykal
A b4 k=4 | b4 k=3 |b=1" k=2 | b=2 k=3"
B b4 k-4 | b=2 k=1 k= 1 b=2. k=3

* egy forrast kézésen dominalt a vizsgalt és egy idegen F. balcanina koldnia
** egy csalétket két idegen faj kb6zbésen dominalt

27. tablazat. A leggyakoribb hangyafajok megfigyelésenkénti 4tlagegyedszdma (SD) aréndnként v.
csalétkenként (n = 33 megf. a legtobb esetben) csalétkek hidnydban és jelenlétében a tanulminyozott
F. balcanina kol6nidk koriil: n — nudum, cs — csalétek, n.cs. — nem volt csalétkes megfigyelés.

Fajok és A B C D
koléniak n | cs n | cs n | cs n | cs
Kissebes
Formica 1,29 2,6 1,03 1,63 4,38 6,19 2,98 8.3
balcanina (0,55) | (1,65 | (0,37) | (1,12 (0,97 | (282 | (0,96) | (3,99
Tetramorium 0,02 1,42 1,14 8,32 0,01 8,08 0,16 10,1
caespitum (0,05 | (231) | (1,01) | (429 (0,05 | (457) | (0,21) | (429
. 0,003 0,72 0,93

Lasius niger (0,02 - (0.31) (1.82) - - - -
Temnothorax ) _ 0,01 0,56 ) _ ) _
sp. (0,04) (0,85)
Plagiolepis 0,11

| pygmaea i ) i (0,18) i i i i
Myrmica i ) 0,004 ) 0,01 0,03 0,01 0,03
sabuleti (0,02 (0,05 | (0,08 | (0,04 (0,1
Székelykal
Formica 1,08 5,39 0,79 2,54 1,54 A o 2,38 e
balcanina (0,81) | (4,01) | (048 | (1,53 (1,09 e (1,55 e
Tetramorium 0,53 0,59 0.5 0,05 0,04
cf. thenanum | (0.29) | (1.01) | 033 [ 149 | (009 | ™% | (008 | ™
Tapinoma 0,01 0,79 ) 0,01 0,07 . c& 0,03 . c8
erraticum (0,04) | (1,61) (0,04) (0,13) T (0,07) T
Myrmica sp. - - - - ((()) gg) n. cs. ?é?g;) n. cs.
Plagiolepis 0,52 0,02

| pygmaea - - - (1.51) (0.08) n. cs. - n. cs.
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Rivalisok és kompeticios siker

A tanulminyozott F. balcanina kolénidk koriil egyértelmiien ez a faj domindlt csalétek
hidnydban (27. téblazat, 21. dbra), de ugyanakkor nagy gyakorisiggal volt jelen a Tetramorium sp..
Ezt a két faj kovették 1ényegesen kisebb egyedszdmban és gyakorisdggal egyéb fajok. A kissebesi C
és D koldénidk koriil végzett részleges nudum vizsgélatok alatt is a F. balcanina dominancidjit
figyeltiik meg (C kolénia: atlag = 2,83, SD = + 0,49 / D koldnia: atlag = 1,79, SD = * 0,64), a
Tetramorium caespitum igen alacsony egyedszdmban volt jelent (C kolénia: tlag = 0,01, SD = +
0,04 / D kolé6nia = 0,07, SD = % 0,08).

A székelykdli kolénidk koriil, az éldhely természetkozelibb voltdnak koszonhetben, egyéb
fajok is el6fordultak szérvinyosan csalétkek hidnyédban is, mint: az A kol6nidnal egy F. fusca egyedet
figyeltink meg egy tdvoli aréndban, a B kol6nidndl egy Messor structor-t és hirom Temnothorax
egyedet egy ill. két tdvoli aréndban, a C kol6énidndl hdrom Lasius egyedet, egy Solenopsis fugax-ot és

egy Camponotus piceus-t egy-egy tdvoli aréndban, valamint a D koléniénél egy Myrmica schencki-t

I

szintén egy tavoli aréndban.

100% -
80% - I
60% 1
40% |
20% 1
0% 1
el o

A‘B

A‘B

Kissebes Székelykal
W F. balc. O Tet sp. E Lasius sp. Temno. sp.

H Plagiolepis M Myrmica sp. 0O Tapinoma sp.

21. abra. Kiilonbozé hangyafajok eléforduldsi gyakorisdga (megfigyelésenkénti dtlagegyedszdmok
alapjdn) a tanulméanyozott F. balcanina kolénidk koriil nudumban.

A csalétkek jelenléte jelentdsen arnyalta a fenti képet, elsésorban a kissebesi kol6nidknal,
ahol a Tetramorium caespitum jelenléte tobb nagysdgrenddel megnétt és a kolénidk tobbsége koriil
egyértelmiien dominalt szdmbelileg. Erdekes médon Székelykélban a F. balcanina fenntartotta a

status quo-t ezzel szemben (27. tdbldzat, 22. 4bra). Természetesen a csalétkek a tobbi faj
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viszonylatdban is fontos véltozdsokat idéztek el6 egyeseknek novelve jelenlétét, illetve bizonyos
fajok a csalétkeken nem jelentek meg egyéltalan.

A tanulméinyozott kolénidk koriil észlelt mds fajok dinamikdja csekély mértékben mutatott
barmiféle kapcsolatot a F. balcanina napi dinamikdjival csalétkek hidnydban. Az aréndnkénti és
percenkénti 4tlagegyedszdmok Spearman rang-korreldciés vizsgdlata a kissebesi kol6énidknal
semmiféle Osszefiiggést nem bizonyitott. A székelykdli kolénidk esetében egyértelmii negativ
Osszefliggést taldltunk a Tetramorium cf. rhenanum és a F. balcanina k6z6tt az A és B kol6nidknal (r
<-0,36, p < 0,05, n = 33). Emellett a Myrmica sp. és a F. balcanina napi dinamikéja is ellentétes

jellegekkel rendelkezett a C kolénidnél (r < -0,39, p < 0,05, n = 31), akarcsak a Tapinoma erraticum-
é a D kolénia koriil (r =-0,47, p < 0,01, n = 31).

100% s
80%
60% -
40% -
20% -
0% - -
A ‘ B ‘ C ‘ D A B
Kissebes Székelykal
W . balc. O Tet. sp. B Lasius sp. Temno. sp.

@ Plagiolepis M Myrmica sp. 0O Tapinoma sp.

22, abra. Kiilonbozé hangyafajok el6forduldsi gyakorisdga (megfigyelésenkénti 4tlagegyedszdmok
alapjdn)a tanulmanyozott F. balcanina kol6nidk koriil csalétkeken.

Az idegen fajok téreloszldsa nem mutatott egyontetii képet, amennyiben egyiitt kezeljiik oket.
Csalétkek hidnyéban az idegen fajokhoz tartozé egyedek szdma kozott nincs szignifikdns kiilonbség a
F. balcanina kol6énidk szé&létdl vald tdvolsdg fiiggvényében (28. tablazat). Kivételt csupdn a
székelykali B és D kolénia képez, ahol a kiilsé korben szignifikdnsan tobb mds fajhoz tartozé egyed
volt. Ezzel szemben viszont ugyanitt az A kolénidndl pontosan ennek ellenkezdjét tapasztaltuk. A
helyzet megviltozott csalétkek jelenlétében, de kordntsem olyan egyértelmiien, mint varhaté volt (28.
tébldzat). Bar a kissebesi kol6nidk tobbségénél szignifikdnsan kevesebb mas fajhoz tartozé egyed
fordult el a F. balcanina kol6nidkhoz koézeli forrdsokon, ugyanott a B kol6nidnél ennek forditottjat
taldltuk. A nudum megfigyeléseknek ellentmondani 14tszik a téreloszldsbeli kiilonbségek hidnya
csalétkek jelenlétében a székelykdli kolonidkndl (28. tdblazat).
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28. tablazat. Egyéb fajok egyedeinek eloszldsa (megfigyelésenkénti 4tlagegyedszdmok atlaga, SD
zéréjelben) a tanulméanyozott F. balcanina kolénidk koriil. n. cs. — nem volt csalétkes megfigyelés

Nudum Csalétek
Kolonia Mann Mann
Belsd Kiilsé Whitney z Belsd Kiilsé Whitney z

KISSEBES
A,n=233 0,04 (0,77) [ 0,02 (0,09 -0,82 0,22 (0,85) 2,62 (4,2) 2,1*
B,n=233 1,88 (1,75) 1,89 (0,78) -0,61 12,5 (7,56) 7.36 (6,28) -2,65**
C,n=12 0 0,02 (0,07) -1 n. cs. n. cs. n. Cs.
D,n=12 0,04 (0,7) 0,12 (0,17) -1,38 n. cs. n. cs. n. cs.
C,n=232 0,01 (0,06) 0,04 (0,13) -0,52 0,01 (0,04) 16,23 (9,06) -7,3%**
D,n=32 0,23(0,36) | 0,11(0,15 1,4 7.8 (4,69) 12,47 (4,74) -3,58***
SZEKELYKAL
A, n=33 0,76 (0,52) 0,33 (0,27) -3,52*** 0,86 (1,35) 1,91 (3,31) -0,26
B,n=233 0,2 (0,22 0,82 (0,6) -5,31*** 1,2 (2,2) 1,88 (3,63) -1,36
C,n=31 0,2 (0,29) 0,22 (0,28) -0,52 n. cs. n. cs. n. cs.
D,n=31 0,02 (0,7) 0,14 (0,21) -2,76** n. cs. n. cs. n. CS.

p < 0,05, *p<0,01, ™p=0,001

29. tabldzat. Szignifikdns kiilonbségek egyes rivilis fajok egyedeinek térbeli eloszlisiban (a
megfigyelésenkénti 4tlagegyedszdmok 4tlaga, SD zirdjelben) a tanulminyozott F. balcanina
kolénidk koriil. n. cs. — nincs csalétkes megfigyelés

Nudum Csalétek
Ll Mann Mann:
Belsd Kiilsé Whitney z Belsd Kiilsé Whitney z

KISSEBES
A
Tetramorium | 0,04 (0,71) | 0 | 205+ [ 022(085 | 26242 | -2,1*
B
Tetramorium 1,81 (1,79) | 0,48 (0,42 -3,05** 11,17 (6,41) | 5,48 (3,27) -3,53***
Lasius 0,04 (0,12) | 1,4 (0,63) -7,2%** 0 1,86 (3,64) -4,68***
Temnothorax - - - 1,11 (1,69) | 0,01 (0,06) -3,8"*
Plagiolepis - - - 0,22 (0,34) | 0,01 (0,04) -3,82***
C
Tetramorium - - - 0,01 (0,04) | 16,16 (9,14 | -7,11***
Myrmica - - - 0 0,06 (0,17) -2,31*
D
Tetramorium | - [ - | - | 7,78 (4,7 | 12,43 (4,871) | -3,54***
SZEKELYKAL
A
Tetramorium | 0,76 (0,52) | 0,3(0,25) | -3.91*** | - [ . [ =
B
Tetramorium 0,2 (0,22 0,8 (0,6) -5,21*** - - -
Tapinoma - - - 0 0,03 (0,08) -2,05*
Plagiolepis - - - 0 1,04 (3,02) -2,77**
D
Tapinoma | 0 | 0,060,199 | -231* | necs. | ncs. | n.cs.

*p < 0,05, *p < 0,01, **p = 0,000

Fajonkénti lebontdsban a kép sokkal értelmezhetébbé vélik (29. tdblazat), hiszen kivilaglik,

hogy legkevésbé negativ — sot paradoxdlis médon akdr pozitivként értelmezhetd — hatdssal a
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Tetramorium egyedekre van a F. balcanina kolénidk kozelsége. Ugyanakkor az agressziv fajként
ismert Tapinoma erraticum és a Lasius fajok valamivel nagyobb szdmban vannak jelen a kol6nidkt6l
tdvol. A csalétkek megjelenése azonban a helyzetet furcsaméd nem teszi egyértelmiivé: a
Tetramorium sp. ambivalens viselkedése megfoszt az 4ltaldnositds lehet6ségétdl (29. téblazat).
Frdekes médon még az olyan szubmissziv fajok is, mint a Plagiolepis és a Temnothorax fajok
nagyobb egyedszdmban jelenhetnek meg a F. balcanina kol6nidk kozevetlen kozelében elhelyezett
forrdsokon. Valdsziniileg ezek kis testmérete miatt tiirte el ket a 1ényegesen nagyobb mérté€kben a F.
balcanina a kol6énidihoz kozel. Hasonl6 jelenséget Gallé (szem. kozl.) is tapasztalt a F. polyctena és a
Temnothorax sp. viszonydban. Az el6zoektdl eltéréen az agressziv Lasius fajok és a Tapinoma

erraticum ezittal is a tdvolabbi forrdsokon jelenik meg szignifikdnsan magasabb szdmban.

30. tablazat. A kiilonb6z6 hangyafajok abszoldt gyakorisdga csalétkeken (a felfedezett csalétkek
szama a belsd és a kiilsé korben) a tanulményozott F. balcanina kol6nidk koriil (n = 8 csalétek x 33
megfigyelés = 264 megfigyelés/koldnia, kivétel Kissebes C és D, ahol n = 256). Roviditések: F. balc.
— Formica balcanina, Tet. sp. — Tetramorium sp., Temno. — Temnothorax sp., Plagio. — Plagiolepis
pygmaea, Myrmica — Myrmica sp., Tapi — Tapinoma erraticum.

Koldnia | F. balc. Lasspfus Tetsp.. | Temno. | Plagio. My ; r:lca Tapi.
Kissebes

A 203 (8) . 18 (1, 1) = = =

B 162(8) | 17(0,1) [ 126 (4,3 [17 (1, 1) [20(2, 1) -

c 234 (8) - 38 (1, 9 - - 5 (0, 1)

D 191 (8) - 145 (3, 4) - - 6 (2, 1)
Székelykal

A 214 (8) - 39 (4, 2 - - - 34 (3, 2)

B 176 (8) - 57 (8) - 7(0, 1) - 4(0, 1)

A kiilonb6z6 fajok altal felfedezett csalétkek téreloszlasa (30. tabldzat), illetve a kiilonb6z6
fajok el6forduldsi gyakorisidga a forrasokon is heterogén képet mutatott. A F. balcanina és a
Tetramorium sp. kozotti furcsa, némileg ellentmondésos viszony fennélldsit megerdsitik a csalétkes
kisérletek, hiszen a Tetramorium-ok 4ltal litogatott forrdsok j6 néhdny esetben a belsé koron
helyezkedtek el, illetve egy ,széls6séges” esetben (Székelykdl B kolénia) az Osszes csalétket
latogattdk. A kiilonboz6 fajok forrdsokon valé abszolit eléforduldsét 6sszevetve a F. balcanina-val
val6 egyiittes el6fordulds gyakorisdgédval (23-24. dbra) azt varhatnink, hogy egyes fajok csakis a F.
balcanina hidnyaban forduljanak eld csalétkeken, amennyiben erds és dllandéan fenndllé negativ
kapcsolat van kozottikk. Ennek ellenére megéllapithatjuk, hogy a legtobb faj esetében az egyiittes
eléforduldsi ardny viszonylag magas (23. dbra). Még az agressziv Lasius niger is viszonylag gyakran
fordul eld F. balcanina-val egyiitt. Természetesen az egyiittes elofordulds sordn ettdl fiiggetleniil akédr

Osszetilizésekre is sor keriilhetett.
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23. abra. Idegen fajok abszolit gyakorisiga csalétkeken és egyiittes el6forduldsa a Formica
balcanina-val Kissebesen a tanulminyozott A, B, C és D kolénidk korill (6sszevont adatok).
Roviditések: el6fordulds = abszolit gyakorisag, egyiittes = egyiittes eléfordulds F. balcanina-val.
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Tetramorium Tapinoma Plagiolepis

24, abra. Idegen fajok abszoliit gyakorisdga csalétkeken és egyiittes el6forduldsa a Formica
balcanina-val Székelykdlban a tanulmdnyozott A és B kolénidk koriill (Osszevont adatok).
Roviditések: eléfordulds = abszolit gyakorisag, egyiittes = egyiittes eléfordulds F. balcanina-val.

Siker és konfliktusok

A nudumban kapott eredmények alapjdn a F. balcanina dominancidjat prediktdltuk a
csalétkeken. Ennek ellenére egyértelmiivé valt, hogy a Tetramorium sp. képes forditani a kockdn. Ez
a faj egyértelmfien tdlsilyban volt a csalétkeken a kissebesi kol6nidk koriil, illetve némileg

megerdsodott jelenléte Székelykdlban is (27. tdbldzat, 25. dbra). Rivélis F. balcanina kol6nisk is
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jelentds szamid forrdst uraltak. Szdmos esetben még a kol6nidkhoz kozeli csalétkeket is sikerrel
monopolizéltdk idegen F. balcanina vagy Tetramorium kol6nidk. Kiilonosen széls6séges példa erre a
kissebesi D kolénia, ahol a csalétkek tobbségét Tetramorium-ok akndztdk ki. Azonban akir a
szubmissziv Temnothorax sp. is sikerrel domindlt kozeli csalétket. Az agressziv Tapinoma erraticum
tomeges jelenléte a székelykdli A koldnia esetében szintén egyértelmiien jelzi, hogy a F. balcanina

sajat koldniai korill nem kifejezetten sikeres a forrdsok megtartdsaban.

10
9
8
x 7
® 6
o
5 5
£
E 4
o
© 3
2 -
1 -
0 .
Kissebes Székelykal
koléniak
m cél F. balc. m idegen F. balc. O T. caesp. o Lasius sp.
Temno. Tapinoma O Plagio

25. abra. A kiilonb6z6 fajok 4ltal domindlt csalétkek szdma és helye tanulmanyozott F. balcanina
kol6nidk koriil.

A F. balcanina rekrutdlasi stratégidjdnak, kommunikiciés rendszerének kevésbé hatékony
volta akaddlyozhatja ugyanakkor a csalétkek folotti monopdlium biztositdsiat, ha egyedszdma
lassabban fut fel csalétkeken, mint a tobbi fajé (Marké és Czechowski 2004). Mivel rekrutildsra
foként az elsd periédusba keriilt sor, ezért erre a periédusra vonatkozé néhdny reprezentativ
egyedszdmgorbe (26-27. 4dbra) megerdsiteni latszik a fenti felvetés helyességét. A 6 rivilis
Tetramorium sp. hatékony kommunikiciés stratégidja eredményeképpen e faj egyedszdmédnak a
véltozasa a forrdsokon a tomeg-rekrutlasra jellemz6 szigmoid gorbéhez hasonl6. Ezzel szemben a F.
balcanina egyedszdma az dltala domindlt forrdsokon lassd, inkdbb linedrisan noévekvd tendencidt

mutat, ami a kommunik4cié és a rekrutdlds deficites voltdra utal, s a kiakndz4s hangsilyosabban
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individudlis jellegére. Csupdn abban az esetben taldltunk igen hatékony, tomeg-rekrutdldsra utald
kiaknézdsi mintézatot a F. balcanina-nil, ha idegen kolénia monopolizalt egy adott forrdst (26. dbra,
6. gorbe). Feltételezhetjiik, hogy amennyiben egy koldnia csupan egyetlen forrdsra koncentral, akkor

a rekrutdlds hatékonysdga n6, mig tobb forrds parhuzamos kiaknazasa csokkenti ezt a hatékonységot.
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26. abra. A kiakndzas dinamikédja csalétkeken a tanulmédnyozott F. balcanina kolénidk koriil F.
balcanina és Tetramorium caespitum &ltal domindalt forrdsokon Kissebesen a déleldtti periédusban. A
6. gorbe egy idegen F. balcanina éltal domindlt csalétken zajlé dinamikét jel6l. Roviditések: A, B, C,
D — kolénidk neve, Fb — F. balcanina, Tetra — T. caespitum, szdmok — a csalétkek sorszdmai.

A fenti heterogén kép a kompetitiv kapcsolatok intenzitdsat prediktdlja. Konfliktusokat mér
csalétkek hidnyiban is megfigyeltiink, ami egyértelmiien felfokozott kompeticiés helyzetre utal.
Intraspecifikus agresszidkra Kissebesen és Székelykdlban egyardnt sor keriilt: Kissebesen egy esetre
a bels6 korben és oOtre a kiils6 korben, mig Székelykédlban csupdn a kiils® korben keriilt sor két
konfliktusra. Interspecifikus agresszi6t csupédn a Tetramorium sp. egyedekkel szemben figyelhettiink
meg, s ezek minden esetben a F. balcanina egyértelmili gydzelmével értek véget. Két konfliktusra
keriilt sor a belsd kor aréndiban és egyre a kiilsé korben Kissebesen, mig Székelykdlban a belsd

korben csupdn egy agressziv taldlkozast figyelhettiink meg, s hdrmat a kiilsé korben.
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27. abra. A kiaknizés dinamikdja F. balcanina, Tetramorium cf. rhenanum és Tapinoma erraticum
éltal domindlt csalétkeken Székelykdlban a délelétti periédusban. Roviditések: A, B — kolénidk neve,
Fb — F. balcanina, Tetra — T. c¢f. rhenanum, Tapi — Tapinoma erraticum, szimok — a csalétkek
szamai.

A nudumban észlelt interakciék alapjdn csalétkeken a legtobb Osszeiitkdzésre eldrel4thatéan
sajat fajtdrsakkal illetve a Tetramorium sp. egyedekkel szemben keriilhet sor. Valéban az
intraspecifikus konfliktusok nagyon gyakoriak voltak a csalétkeken (31. tdbldzat). Az interspecifikus
konfliktusok szdmdt tekintve jelentds eltérés mutatkozott azonban a két teriilet kolénidi kozott (31.
tdbldzat). Mig Kissebesen példaul az interspecifikus nyflt agresszifk szdma domindlt (98 vs. 46
intraspecifikus), addig Székelykdlban pontosan a forditott kép alakult ki (33 vs. 53 intraspecifikus):
¥* = 19,35, p = 0,000 (df = 1). Ez egyértelmiien arra utal, hogy a kissebesi kol6nidk koriil az
intraspecifikus versengést hittérbe szoritottdk mds fajok, s elsdsorban a 7. caespitum-mal valé
konfliktusok dominéltak.

Erdekes médon az interspecifikus konfliktusok helyében is eltérés mutatkozott a két teriilet
kolénidi kozott. Kissebesen a legtobb direkt agressziéra a tdvoli (62 vs. 36 kozeli) csalétkeken keriilt
sor, mig Sz€kelykilban a kozeli csalétkeken figyeltik meg a legtobb Osszelitk6zést (12 vs. 21 kozeli):
x*=17.27, p < 0,01 (df = 1). Az intraspecifikus nyilt konfliktusok helyszinei mindkét teriilet kol6ni4i
esetében egyértelmiien a tdvoli csalétkek voltak (Kissebes: 16 kozeli vs. 30 tdvoli; Székelykal: 19
kozeli vs. 34 tavoli), s ebben a két teriilet k6zott nem mutatkozott kiillonbség (x2 =0,01, n.sz., df = 1).
Mindez arra is visszavezethetd, hogy idegen F. balcanina kol6nidk eleve tSbbnyire a tdvoli
csalétkeken jelentek meg (25. dbra), igy itt ad6dott elsdsorban lehet6ség a konfliktusra. Ez a tény

viszont djfent meger6siti egy intraspecifikus gétldsi zona meglétét.
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31. tablazat. Kiilonboz6 fajok F. balcanina-val valé interakciGinak gyakorisdga csalétkeken, a
résztvevd egyedek szdma (ny — a F. balcanina-val szemben megnyert, v — a F.balcanina-val szemben
elveszitett konfliktusok).

Kézvetlen s
Fajok agresszié Elriadas
belsé | killsd belsé | kilsé

Kissebes
Formica balcanina 16 30 4 10

; . ny 28 43 30 47
Tetramorium caespitum v 7 12 - -
Lasius niger n\); ~ ? . 2
Temnothorax sp. \ - - 1 -
Plagiolepis pygmaea \ 1 B - -
Székelykal
Formica balcanina 19 34 4 2
F. fusca v - 4 - -
Tetramorium cf. rhenanum v 15 6 1 -
Tapinoma erraticum \ 6 2 1 2

A legpregnédnsabb kettdsség a F. balcanina interspecifikus viselkedésében mutatkozott. Mig
a székelykdli kol6nidkndl minden interspecifikus konfliktusbdl gydztes félként keriilt ki, addig a
kissebesi kol6nidknél tobbnyire a rivélis fajok nyertek (77 nyertes vs. 21 elveszitett ny{lt konfliktus),
s ez a csalétkekrdl elriasztott egyedek szdmdban is megmutatkozott. A F. balcanina aldrendeltsége
kiillonosképpen a Tetramorium caespitum-mal szemben volt hangstlyos Kissebesnél, mivel
Székelykélban egyértelmilien dominélt. Az a tény, hogy az agressziv Lasius niger tobbnyire nyerni
tudott a F. balcanina-val szemben nem meglepd, viszont Székelykdlban a Tapinoma erraticum-mal
val6 konfliktusok F. balcanina szdmira pozitiv kimenetele Gjfent a faj ambivalens viselkedését jelzi.
Bér a fentiek alapjdn a F. balcanina forrdsok folétti dominancidja volt varhaté az idegen fajokkal
szemben Székelykdlban, a domindlt forrdsok ardnya mégsem kiilonbozétt 1ényesen a két populdcid

kozott (x° = 0,01, n.sz., df = 1).
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DI1SzZKuUSSz10

Béarmely hangyafaj tdpldlkozési stratégidjanak elemzése sordn meg kell hatdroznunk az
individulis és kolonidlis 6sszetevdit a 1étrejott mintdzatoknak, valamint az 6koldgiai, és ezen beliil is
foként a hangyakozosségi feltételeket, melyek kozott az adott stratégia érvényesiilt (Cogni és Oliveira
2004). Nem territoridlis fajokra elsOsorban az opportunista és sztochasztikus stratégia jellemzo,
hiszen a nagyméretii stabil tiplalékforrdsokat a territoridlis fajok &ltaldban kisajétitjdk, amennyiben
az adott hangyakozosségben jelen vannak. Mivel vizsgilt fajaink lokdlisan és eurdpai skdlan is
gyakoriak, eredményeink alapjdn lehet6ségiink nyilik e fajok, és rajtuk keresztiil dltaldban a nem

territoridlis fajok stratégiai plasztikussdganak bizonyos mértékii jellemzésére.

Keresési mintazatok idében és térben

Napi dinamika

A hangydk aktivitdsdt jelent6s mértékben befolydsoljdk a klimatikus tényezék (14sd Gallé
1975, Holldobler és Moglich 1980, Elmes 1982, Czechowski 1985, Sudd 1987, Fernandez-Escudero
és Tinaut 1998, Marké és Kiss 2002, Cogni és Oliveira 2004, Marké és Czechowski 2004). Az
aktivitds azonban nem feltétleniil véltozik szoros Osszefiiggésben a klimatikus tényezdkkel, hiszen
bizonyos fajok csak adott klimatikus tartominyokban aktivdlédnak e tartomdnyon beliil pedig az
adott faj bels6 aktivitdsi ritmusa, a fényviszonyok, a tdpldl€ékmennyiség, vagy akdr a kompetitiv és
predécibs kontextus is meghatdrozhatja a dinamikit. A klimatikus tényez6k és az aktivitds k6zotti
kozvetlen Osszefiiggés elsosorban nyilt éldhelyeken €16 fajokndl feltételezhetd, ahogy ezt
eredményeink is bizonyitjdk: a L. psammophilus, a F. balcanina és a F. cinerea esetében
egyértelmiien klimatikus tényezdktdl fiigg a keres6k aktivitdsa (Marké és Kiss 2002, Markd és
Czechowski 2004). Az éléhelyek nyilt vagy zart jellegének eltéré hatdsit a legjobban a M. rubra
esete illusztrdlja, ahol a nyilt él6helyen vizsgilt populdciénil egyértelmien kimutathaté a
hémérséklet és a pératartalom hatédsa, mig ugyanazon faj zért erd6ben €16 kol6nidi esetében kevésbé
vagy egyéaltaldn nem (Marké és Kiss 2002).

Az 6rdogtéi réten vizsgilt M. ruginodis kolénidkndl a klimatikus hatdsok és az aktivitds
kozotti kozvetlen Osszefiiggések hidnya valésziniileg a gyorsan véltozé hegyvidéki koriilményeknek

koszonhetd, illetve, mint azt a késObbi csalétkes vizsgalatok is igazoltdk, akdr a M. ruginodis-ra
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nehezed6 kompetitiv nyomis is médosithatja az aktivitdst (Kiss és Marké 2003). A F. cinerea
esetében emlitésre méltd, hogy nem csupan klimatikus véltozdsok, hanem mis, valésziniileg belso,
kolonidlis tényezOk is hatnak az aktivitisra, amint ezt az azonos napon vizsgalt kolénidk kozotti
kiilonbségek is illusztrdljak. Legékesebb bizonyiték mas tényezOk fontossdgdra azonban az
Osvényeken zajlé forgalom esetében korvonalazhatd, mely, dgy tlinik, nem fiigg oly mértékben a
hémérséklet és a relativ paratartalom véltozdsaitdl, s az észlelt mintdzat néha kolonidlis szinten
konzervativ akdr egy hénapnyi id6szakra nézve is. Mindez feltehetden az Gsvények célpontjdul
szolgdlé forrds stabilitisdnak €és kiszdmithatésdginak koszonhetd, mely kifizetddové teszi a
szuboptimilis klimatikus koriilmények kozotti kiakndzast is. Ezzel szemben a szabad talajfelszinen
val6 keresés sikeressége a két Formica faj esetében a homérséklet emelkedésétdl fiigg, hiszen az itt
eléfordulé forrasok, pl. rovartetemek, mennyisége a homérséklettel parhuzamosan néhet, illetve a
zsdkmaénydllatok aktivitdsit negativan befolydsolhatja a két Formica faj szdméira még elviselhetd
magas homérséklet €s alacsony paratartalom, akdrcsak a termofil Proformica longiseta esetében
(Ferndndez-Escudero és Tinaut 1998). A til magas hémérséklet (50°C) azonban mir
szuboptimdlisnak szdmit (Marké és Czechowski 2004). A tapldlékforrdsok elérhet6ségének
aktivitismdédosité hatdsa érhetd tetten a L. psammophilus esetében is, ahol a csalétkek megjelenése
eltolhatja az aktivitdst az egyébként nem kedvelt tartoményok felé (Marké és Czechowski 2004).

A kiilonbozd hangyafajok eltérd klimatikus preferencidinak fontos szerepe lehet a kiélezett
kompeticié elkeriilésében (Czechowski és Pisarski 1988, Fernandez-Escudero és Tinaut 1998, Orr és
mtsai. 2003). Ez teszi lehet6vé az egyiittélést a F. cinerea és a L. psammophilus esetében (Marko és
Czechowski 2004), s ehhez hasonlé jelenséggel taldlkozunk a M. rubra és a Lasius niger
(Czechowski 1985), valamint a Camponotus ligniperda és a F. exsecta fajpir esetében is
(Czechowski és Pisarski 1988). Posztkompetitiv niche-szegregéciora utal viszont az a tény, hogy a M.
ruginodis aktivitdsa negativan korreldl més fajok dinamikdjdval az 6rddgtéi B koldnidndl, ahol a
leger6sebb a rdnehezedd interspecifikus kompeticiés nyomdas. Hasonlé mechanizmus eredményezi a
F. fusca és a Myrmica fajok aktivitisdnak eltoléddsat territoridlis Formica fajok jelenlétében
(Savolainen és Vepsildinen 1988, Savolainen 1990, Vepsildinen és Savolainen 1990, Savolainen

1991, Czechowski és Vepsildinen 1999).

Térpreferencidk

Az egyedek téreloszldsa a forrdsok felfedezési valésziniis€gét mutatja egy adott foltra és egy
adott id@szakra vonatkozéan (Detrain és mtsai. 1999, Azcdrate és Peco 2003, Mody és Linsenmair
2003, Wehner és mtsai. 2004). A felfedezési val6sziniiség a kol6nidtél val tdvolsdggal csdkkenhet, s
emellett azt is feltételeztik, hogy azonos tévolsdgra levé foltok keresOk 4ltali lefedettsége

kiegyenlitett lesz, mivel igy a legbiztosabb béarmilyen efemer téplalékforrds (pl. rovartetem)
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felfedezése (Czechowski 1985). Méarpedig nem territoridlis, és adott koriilmények ko6zott
szubdomindns fajok efemer forrdsok felhaszndldsdra alapoznak jelent6s mértékben. A legjobb
stratégia tehat a forrdsok gyors és hatékony felfedezése a hierarchidban magasabb rangd fajok elott
(de Vroey 1980, Vepsildinen és Pisarski 1982, Pisarski és Vepsildinen 1989, Savolainen 1991,
Czechowski és Vepsildinen 1999). Természetesen a feltételezett idedlis allapotnak a redlis helyzet
sokszor csak részben felel meg, hiszen akir elbzetes pozitiv vagy negativ tapasztalatok is
eléidézhetnek bizonyos térszegmens irdnti preferencidt, s a tapasztalatokon alapulé térpreferencia
jelentds mértékben csokkenti a keresés koltségét (Sudd és Franks 1987). Preferencia esetében viszont
vérhat6, hogy egy adott foltban a keresési intenzités viszonylag stabil legyen.

Az eredmények alapjdn egyértelmiivé vélt majdnem minden esetben, hogy a tanulményozott
fajok denzitdsa valéban nagyobb koldnidik kozelében. Kivétel a L. psammophilus, ahol az egyedek
minimdlis aktivitdsa a keresés er6sen esetleges jellegét hangsiilyozza (Marké és Czechowski 2004).
A M. rubra bezdini populicidja esetében feltehetden a magas koldniadenzitis eredményezte a nagy
egyedstirtiséget a koldnidk kozotti iitk6z6zéndkban, s ez vezetett a kozeli és a tdvoli foltok azonos
lefedettségéhez egyes kolonidk koriil (Marké és Kiss 2002, Kiss és Mark6 2003).

Az egyedek eloszlasa dltaldban kiegyenlitetlenebb volt a kolonidk kozelében (Marké és Kiss
2002, Marké és Czechowski kozl. alatt). A kol6nidk kozvetlen kornyékén feltehetSen csak csokkent
mértékben zajlik aktiv keresés, s ezen a z6nén az egyedek tobbsége tobbé-kevésbé koriilhatarolhat6
kijar6 osvényeken halad 4t, és csupan a kol6nidtél bizonyos tdvolsdgra kezdenek el keresni. Ilyen
stratégia ismeretes a sivatagi Cataglyphis fajokndl, ahol az egyedek a kolénidktdl tdvolodva egyre
szélesebb z6nat fednek le, a kiinduldsi irdnyok pedig el6z6 pozitiv tapasztalatokon alapulnak (Dillier
és Wehner 2004, Wehner és mtsai. 2004). Hasonlé Osvények ismertek a Pheidole militicida-nal
(Holldobler és Moglich 1980), az Atta cephalotes-nél (Holldobler és Wilson 1986), a Camponotus
sericeus-nal (Mody és Linsenmair 2003), s a Lasius niger-nél is ismert a teriilethiiség (Verron 1980).

A M. rubra esetében egyértelmilien azt tapasztaljuk, hogy a kolénidtél tdvoli foltok
lefedettsége kiegyenlitett tSbbnyire (Marké és Kiss 2002). A tobbi fajnil is 4ltaldban az
egyenetlenségek mérsékeltebbek a kol6nidkhoz kozeli foltokhoz képest, ami arra utal, hogy itt mar
szélesebb korii keres6 aktivitds zajlik. Az egyenetlenségek a kolénia koriili foltok iddben eltérd
taplalékellatottsdgara is utalhatnak (Biesmeijer és Ermers 1999, Detrain és mtsai. 1999, Azcarate és
Peco 2003, Mody és Linsenmair 2003). A F. cinerea-ra jellemzd nagyfokd kiegyenlitettlenség
osszefiiggésben lehet a keresés kiilonosen nagy koltségével a szabad homokfelszinen, ami szintén
megszorité tényezd, s ez eldidézi a F. cinerea csak bizonyos, elzetes pozitiv tapasztalat alapjan
preferalt sdvokban val6 keresését (Creswell és mtsai. 2000, Wehner és mtsai. 2004).

A Kkeresési intenzitds stabilitisa foltonként véltozé jelleget mutat. A M. rubra esetében
tobbnyire nagyfokd a stabilitds (Marké és Kiss 2002), mig a M. ruginodis esetében csokkent mértékd,

csupian az ojtozi populdcié esetében magasabb. A magyardzat egyszeriinek tlinik: nagyobb
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egyedszdmd kol6nidk koriil stabilabb intenzitdsd keresé aktivitdst tapasztalunk, mivel nagyobb
mennyiségli keresd egyed mozg6sithaté a nap folyamén, s ezek viszonylag stabilan fedik le a
foltokat, mig a kis kolénidk (pl. M. ruginodis Székelykélban és Ordogténal) koriil foltonként és
periddusonként véltozik a keresé egyedek szdma. A F. cinerea és a F. balcanina esetében is a
keresési intenzitds térbeli stabilitdsa inkdbb kolonidlis, mintsem faji jellegnek tekinthetd. A
kiilonbozd tipusi forrdsok eltérd hatdsa ez esetben is megmutatkozik, hiszen a F. cinerea dsvényein
mindig intenzivebb é&s kiegyenlitettebb a napi forgalom a kolénidk koriili foltokban zajlé kereséssel

szemben.

A siker prediktabilitasa

A koldénidk kozelében észlelt nagyobb egyedsiiriiség a kolénidhoz kozeli forrdsok
erdteljesebb kiakndzdsat prediktdlja, mig a kiillonboz6 foltok lefedettségében észlelt egyenetlenségek
a forrdsok eltérd gyorsasdgi felfedezését és kiaknazdsi intenzitdsat jelezték eldre. Hiszen ha egy
foltban tobb egyed keres, az ott el6éforduld tdpldlékot is tobben és hamarabb fedezik fel, ami
intenzivebb kiakndzashoz vezet. Idedlis esetben tehit a keresdk stabil térpreferencidja a kiaknédzési
mintizatot prediktdbilissi teszi. Vizsgélatunk eredményei azonban azt bizonyitjik, hogy a felfedezési
és kiaknizdsi mintdzat nem elOrejelezhetd, szdmos esetben még a kozeli forrdsok preferencidlis
kiakndzdsa sem igazol6dik be.

Béar a M. rubra, a F. cinerea és a F. balcanina esetében egyarant jellemzo volt a forrdsok
tobbségének felfedezése, még e fajok esetében sem volt egyértelmiien prediktdlhaté a kozeli forrdsok
intenzivebb kiaknazdsa. A M. rubra felfedezési mintdzata csupédn részben prediktdbilis, és tgy tlnik,
egyediil e faj esetében beszélhetiink a kozeli forrasok viszonylagos els6ségérdl (Marké és Kiss 2002,
Kiss és Markdé 2003). A M. ruginodis ezzel szemben lényegesen esetlegesebb stratégidval
rendelkezik, egyes esetekben még kol6nidihoz kozeli forrdsokat sem fedez fel, s még abban az
esetben is intenzivebben akndz ki tdvoli csalétket, amikor ezzel pirhuzamosan kozeli forrdsok
kiaknizdsa is zajlik, tehdt a valtds lehetosége megvan (Kiss és Marké 2003). Pasteels és mtsai.
(1987a, b) vizsgélatai alapjén egy kifizetddébb (pl. jobb, kozelebbi) forras késoi felfedezése is idovel
valtast idéz el a kol6nidkndl a kevésbé kifizetdddbb forrdsrdl laboratériumi korilmények kozott.
Ugy tiinik, ez nem minden esetben torténik igy, fé6leg nem természetes koriilmények kozott, ahol erre
a véltasra egy teljes nap sem volt elég.

Teljes mértékii esetlegességgel azonban a L. psammophilus-ndl taldlkozunk, hiszen a kol6nidi
koriil végzett kisérletek sordn egyetlen forrds felfedezésére és kiakndzdsdra sem keriilt sor. Keresési
sikerének furcsa, véletlenszerii jellegét bizonyitja a F. cinerea kol6nidk koriil kiaknizott forrdsok
véltoz6 tdvolsdga kol6nidit6l. Sikeres rekrutélési stratégidja azonban hatékonyan kompenzélja gyenge

felfedezési sikerét (Marké és Czechowski 2004).
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A forrdsok kiaknéz4si intenzitdsdban fenndll6 kiilonbségek tehdt iddben véltozhatnak. Stabil
mint4zatrél dgy tlinik csak a M. rubra és a F. cinerea esetében beszélhetiink, a M. ruginodis és a F.
balcanina esetében a kiakndzisi mintdzat valéban véltozd, egyik periédusrél a mésikra vélthatnak a
kolénidk, ami arra utal, hogy e két faj esetében viszonylag révid id6 (a periédusok kozotti 1 6ra) elég
a folthiiség gyengiiléséhez, ami vdiltozdst eredményezhet a kiakndzasi mintdzatban. A véltdsok
azonban nem fo6ltétleniil jarultak hozzd optimdlisabb kiakndz4si términtézat kialakuldsdhoz, amint ez
a M. ruginodis-ndl is tapasztalhat6 volt.

A rivélisok térben és idében

A vizsgélt fajok tobbnyire domindltak kol6nidik koriil, sokszor még csalétkek jelenlétében is.
Bebizonyosodott, hogy a csalétkek megjelenése jelentés mértékben fokozza a kiilonbdz6 hangyafajok
aktivitdsat, ami az egyedszdm-viszonyok véltozdsdban is megmutatkozik (Vepsildinen és Pisarski
1982, Savolainen és Vepsildinen 1988, Kiss és Marké 2003). A célfajok dominancidja kol6nidik
koriil sokszor annak ellenére is fenndllt, hogy erésebb kompetitorok szomszédsdga mast prediktalt.
fgy a M. rubra domin4lt csalétkek jelenlétében Kisbécsban annak ellenére, hogy egy Formica rufa
kolénia alig tiz méterre helyezkedett el az A és B kolénidkt6l (Kiss és Marké 2003). Ezt a furcsa
helyzetet a F. rufa csokkent mértékii érdekl6dése is eredményezhette e teriiletek irdnt, amit egyébként
az dltala felfedezett illetve kiakndzott forrdsok alacsony szdma is megerOsitett. A fentiek
ellenkezd6jére is van azonban példa, ahogy ezt az 6rdogtéi M. ruginodis kolénidk koriili vizsgélatok
illusztraljdk: a csalétkek megjelenése dltaldban fokozta ugyan a M. ruginodis aktivitdsit, de a
domindns Manica rubida jelenlétét még hangsilyosabbai tette (Kiss és Marké 2003). Ez utébbi a B
kolénia koriil a M. ruginodis aktivitdsanak drasztikus cstkkenését idézte eld, illetve minimalizélta az
aktivitds fokoz6ddsat a C kol6ni4nal. Frdekes kettésségre bukkantunk a F. balcanina esetében is: a
kissebesi populéciéndl a Tetramorium caespitum dominancidjit eredményezte a csalétkek
megjelenése, mig a sz€kelykali populdci6 esetében nem keriilt sor dominanciavaltasra.

A rivélis fajok kozott ugyan aktivitisbeli kiilonbségek is lehetnek, mint arr6l mir az
elozoekben sz6 esett, azonban a nagyméretii forrdsok megjelenése egy fakultativ interspecifikus
gétldsi z6na megjelenését is eredményezi egyes fajok kol6nidi koriil, mint a M. rubra (Kiss és Markd
2003) és F. cinerea esetében. Hasonl$ jellegli térbeli gitlds eddig els@sorban territoridlis fajok
esetében volt ismert, ahol egy territoridlis faj kol6nidja véltozé korben (3-30 m) gétolta akdr a
szubmissziv kolénidk fejlddését akar aktivitdsat, sokszor ki is irtva ezeket (Cherix és Bourne 1980,
Rosengren és mtsai. 1985, Rosengren és mtsai. 1986, Savolainen és Vepsildinen 1988, 1989,
Savolainen és mtsai. 1989, Savolainen 1990, Savolainen 1991). A M. ruginodis és a M. rubra
esetében indirekt bizonyit€kok szintén vannak az egymésra vonatkozé térbeli gatldsra, ami

elsosorban a keres6 egyedek eloszldsdban mutatkozik meg (Marké és mtsai. 2004). A géitldsi z6na
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eredményeink alapjan akér rivdlis fajtdl filggetleniil is jelentkezhetett, de szdmos esetben kiilon faji
szinten is azonosfthat6 volt, elsésorban az agressziv vagy territoridlis fajokra vonatkozéan. fgy M.
rubra kolénidk koriill a Tapinoma sp., a Lasius niger és a Formica rufa fajok inkdbb e kolénidktél
tdvol voltak aktivak és tdliik tdvoli csalétkeket is monopoliziltak (Kiss és Marké 2003). A
szubmissziv fajok esetében (pl. Temnothorax sp. és F. fusca [Savolainen és Vepsildinen 1988,
Pisarski és Vepsildinen 1989, Savolainen és mtsai. 1989, Vepsildinen és Savolainen 1990,
Savolainen 1991, Punttila és mtsai. 1996]) néha ennek ellentéte érvényesiilt, amire a magyardzat
pontosan a fenti agressziv fajok elkeriilésében kereshetd, de akér az is feltételezhetd, hogy ezeket a
fajokat nem tekinti rivélisnak a M. rubra. Hasonl6an, a M. ruginodis esetében is a domindns fajok
vagy a potencidlis rivalisok (pl. M. schencki) a kol6ni4t6l tdvolabb voltak aktivabbak, mig a
szubmissziv fajokrél (pl. F. fusca, Temnothorax sp., Leptothorax sp.) ez nem mondhaté el.

A L. psammophilus egyiittélését rivdlisdval, a F. cinerea-val a vizsgalt homokdiinéken a napi
aktivitasbeli kiillonbségek mellett térbeli szegregici6 is lehetdvé teszi (Markd és Czechowski 2004).
Hasonlé mechanizmust taldlunk a Camponotus ligniperda és a F. exsecta kozeli szomszédsdga
esetében is (Czechowski és Pisarski 1988), de feltehetden ez jatszhat kdzre a F. rufa és a F. cinerea
egyiittélésében is (Czechowski és Markd kozl. alatt). A L. psammophilus inkdbb a rivélis faj
kolénidit6l tdvoli foltokban és forrdsokon aktiv. A vizsgilt szomszédos F. cinerea és L.
psammophilus kol6énidk esetében kimutathatd, hogy a F. cinerea is ink4bb a szomszédjitdl tavol es6d
foltokban aktivabb. A F. cinerea érdektelenségének és furcsa keresési stratégidjdnak kulcsfontossagat
a L. psammophilus fennmaraddsa szempontjabdl, az 4ltala sikeresen monopolizalt és
interferenciamentesen kiaknazott, F. cinerea kolénidhoz kozeli csalétkek példdja is jol illusztrilja
(Marké és Czechowski 2004).

A F. cinerea-hoz hasonléan a F. balcanina-ndl is egy fakultativ gitldsi z6na megjelenését
vértuk, azonban az eredmények ezt nem tdmasztottdk ald egyértelmiien. A fajok tobbségére nagyon
vegyesen hatnak koldnidi: egyes esetben kizarjdk &ket, miskor ennek ellenkezdjére keriil sor. Ez az
ambivalens helyzet els6sorban a Tetramorium-ok esetében kihangsilyozott. Ez a furcsa 4llapot,
illetve a nagy F. balcanina és Tetramorium caespitum kolénidk kozotti minimélis tdvolsig a
kissebesi populdciénil arra utal, hogy természetes koriilmények kdzott, mar méretébol adéddan is, e
két faj feltételezhetden eltérd tapldlékpreferencidval és viselkedéssel rendelkezik, s ez lehetdvé teszi a
viszonylag békés és stabil egyiittélést (Czechowski és Pisarski 1988, Savolainen és Vepsildinen
1988, Savolainen 1991, Marké$ és Czechowski 2004). A két faj kozotti kiilonbségek nem annyira
hangsilyosak azonban, hogy a csalétkek megjelenése ne eredményezzen konfliktusokat. A
viselkedésben és méretben mar hasonldbb, agressziv Tapinoma erraticum és Lasius niger esetében
viszont megfigyelhetd egy térbeli eltol6dés a tdvoli foltok irdnyéba.

A legfdbb rivélisok a vizsgélt fajok tobbségénél sajét fajtarsaik, s velikk szemben egyértelmii
gétldsi z6na alakul ki csalétkek jelenlétében. Rivélis kol6nidk foként (vagy kizarélag, mint a M.
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ruginodis esetében [Kiss és Marké 2003]) tavoli csalétkeket domindltak. Csupén a L. psammophilus
esetében nem figyeltiink meg intraspecifikus rivalitdst, de ez valészinlileg csokkent aktivitdsdnak
koszonhetd a vizsgélati iddszakban (nappal) (Marké és Czechowski 2004). Az 6rdogtéi M. ruginodis
kolénidk esetében szintén hidnyzott az intraspecifikus rivalis, de e faj esetében az intraspecifikus
konfliktusok alacsony ardnya a tdbbi populacié esetében a kolénidk kozotti rivalitds csokkent
jelentdségére vildgit rd (Kiss és Marké 2003), amit eddig is feltételeztek (Wardlaw és Elmes 1996).

A géatlasi zondk 1étére kétféle magyardzat lehetséges: (1) kozvetlen negativ taldlkozdsok
nyomén kialakulé aktiv inter- €s intraspecifikus keriilés; (2) illetve lehet a kovetkezménye annak,
hogy egy adott faj kolénidit csakis rivélisait6l optimdlis tdvolsdgra tudja létrehozni, és stabilan
fenntartani, hiszen a szuboptimélis tdvolsdgra alapitott kol6nidkat vagy elpusztitjdk az erdsebb
rivdlisok — akir kozvetlenill, akdr kozvetve az er6s kompeticiés nyomds eredményezte alacsony
tapldlékmennyiség révén —, vagy id6vel elkoltoznek optimdlis tdvolsdgra (Czechowski 1979, Pisarski
és Vepsildinen 1989, Savolainen és mtsai. 1989, Elmes 1991, Savolainen 1991, Banschbach és
Herbers 1999). A kozeli forrdsokon megfigyelt interspecifikus konfliktusok azt jelzik, hogy ez a
tdvolsdg kordntsem nagyobb a sziikséges minimumnédl minden esetben (lasd F. balcanina és
Tetramorium sp.), csupan intraspecifikus szinten, habar hasonlé forrdsok tomeges és hosszi tévi
jelenléte valdszinlileg moédositand a kol6nidk egymdshoz viszonyitott helyzetét (Herbers és

Banschbach 1999).

Kompeticiés siker és rang

A kompeticié egyike a legfontosabb kozosségalakité mechanizmusoknak hangydk esetében,
kiélezett helyzetben akér a kolénidk koltozésére vagy eltiinésére is sor keriilhet (Czechowski 1979,
Vepsildinen és Pisarski 1982, Savolainen és Vepsildinen 1988, Pisarski és Vepsildinen 1989,
Savolainen és mtsai. 1989, Czechowski 1990b, Vepsildinen és Savolainen 1990, Elmes 1991, Gallé
1991, Jardin és mtsai. 1993, Gallé 1994, Banschbach és Herbers 1999, Brown 1999, Dillier és
Wehner 2004). A rivélisokkal szembeni sikeresség els6sorban a dominélt forrdsok szdméban, és ezek
kol6nia koriili helyzetében mutatkozik meg. A forrdsok hidnydban illetve jelenlétében kialakuld
konfliktusok kimenetele is erre utal, mig a csalétkek hidnydban fellépd konfliktusok eleve felfokozott
kompeticiés helyzetet valészinlisitenek (Czechowski 1979, Kiss és Marké 2003, Mabelis 2003,
Marké és Czechowski 2004, Czechowski és Markdé kozl. alatt). Egy faj helye a hierarchidban a fenti
ismeretek fiiggvényében konnyiliszerrel behatdrolhaté (14sd de Vroey 1980, Czechowski 1985,
Savolainen és mtsai. 1989).

A forrdsok tobbségét a M. rubra dominilta kol6nidi koriil, s érdekes médon szdmos csalétket

kozosen haszndlt ki rivélis kolénidkkal egyiitt els6sorban a bezdini populdciéndl. Ennek fényében
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érthetd a nudum helyzetben észlelt intraspecifikus konfliktusok magas arinya, ami egyébként
szokvéanyos e a fajnél (Czechowski 1984, 1985).

A M. rubra és a Lasius niger csalétkeken val6 taldlkoz4sai Czechowski (1985) megfigyelései
alapjan mindig az els6é vereségével végzddtek, habar a M. rubra dltaldban hamarabb megtaldlta
ezeket a forrdsokat, viszont a csalétkeket nem védte a L. niger-rel szemben. Hozz4 hasonléan
rokonfaja, a M. rugulosa és a L. niger csalétkeken valé taldlkozésai szintén a L. niger gyOzelmét
eredményezték (Czechowski 1979, de Vroey 1980). Ennek ellenére vizsgélataink sordn a M. rubra
még a kozismerten agressziv Tapinoma-t is ellizte, s6t néha a L. niger-rel szemben is nyerni tudott,
noha eddig minden esetben szubmissziv fajként kezelték (Czechowski 1985, Savolainen és
Vepsildinen 1988, Pisarski és Vepsildinen 1989, Savolainen és Vepsildinen 1989, Savolainen és
mtsai. 1989, Vepsiildinen és Savolainen 1990, Elmes 1991, Punttila és mtsai. 1996, Vepsildinen és
mtsai. 2000). A M. sabuleti szintén képes domindlni a L. niger-rel szemben adott helyzetben (de
Vroey 1980), igy nem teljesen meglepd a M. rubra és a L. niger viszonyédnak alakul4sa.

A M. rubra konfliktusos viselkedése egyértelmiien arra utal, hogy sokkal inkdbb agressziv
fajnak tekinthet6 ellentétben az eddig elfogadottakkal (Kiss és Marké 2003). Czechowski (1984,
1985) vizsgélatai is valamelyest aldtdmasztjdk ezt, ugyanis csalétkek hidnydban észlelt sikeres
agresszi6t M. rubra 1ész€r6l L. niger kol6nia ellen, ami eredményeinkhez hasonléan szintén e faj
agressziv jellegét erOsiti. Tovabbi kérdéseket vet fel az a tény, hogy agressziv tendenciédi ellenére a F.
rufa kozelsége nem hat gitléan a M. rubra-ra a kisbacsi A és B kol6nidndl, mig eddigi vizsgélatok
egyértelmiien a F. rufa csoport negativ hatdsat bizonyitottdk (Savolainen és Vepsildinen 1988, 1989,
Savolainen és mtsai. 1989, Savolainen 1990, Vepsildinen és Savolainen 1990). E fajcsoport
minimum 5-10 méteres korzetben kizarja a Myrmica kolénidkat, kicsit tdvolabb pedig egyértelmiien
befolydsolja aktivitdsukat, példdul az avarfelszinr8l avarban keresé aktivitdsra valé A4ttérésre
késztetve a Myrmica-kat (Savolainen és Vepsildinen 1988, Pisarski és Vepsildinen 1989, Savolainen
és Vepsildinen 1989, Savolainen 1990, Vepséldinen és Savolainen 1990). Czechowski (1990b)
vizsgélatai azonban ennek ellenkezdjére is hoznak példat, bizonyitva, hogy a F. polyctena csupén 2-3
méteres korzetben pusztitja el a M. rubra fészkeket kolonidja koriil. Jelen esetben elképzelhetd, hogy
a F. rufa kol6nia hatdsa szezonélisan véltozik: erdsebb a tdpldlékban szegény peri6dusokban (pl.
tavasszal), és gyengébb, vagy nem érzékelhetd a tépldlékban gazdagabb id6szakban (pl. nyiron),
hiszen hasonlé valtozdsok a F. rufa csoport fajainak intraspecifikus kapcsolataiban is elddllnak
(Mabelis 1979). A hatds szezonalitdsa a maga sordn szezondlis vdltdsokat idézhet el6 a M. rubra
taplalékkeresési stratégidjdban, s ezt a jovoben mindenképpen érdemes firtatni.

Ugyanazon faj kiilonb6z6 populaciéi egyértelmiien eltérd viselkedést is mutathatnak, mint a
M. ruginodis esetében. A székelykdli és ojtozi kol6nidk koriil tobbnyire e faj domindl, ellenben
Ordogténil még a F. lemani is sikeresebb volt a M. ruginodis-nil. A sikerességben megmutatkoz6

kettdsség viselkedésében is tiikr6zodik, s erre a megfigyelt konfliktusok kimenetele is utal (Kiss és
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Marké 2003). Mig a székelykali populaciéndl a M. ruginodis domindns szerepet jatszik, s ez a M.
schencki-vel szembeni vesztes konfliktusok ellenére az ojtozi populdciéra is érvényes, addig az
ordogtéi kolonidk esetében kétségteleniil aldrendelt helyzetben van, hiszen az egyébként 4ltala
maskor elGzott, szubmissziv F. lemani-val (Punttila és mtsai. 1996, Vepsildinen és mtsai. 2000)
szemben is veszitett. Ez az alarendelt viselkedés feltehetden a Manica rubida gétl6 hatdsanak tudhat6
be (Kiss és Marké 2003). E faj domindns viselkedése a M. rubra-val és a M. scabrinodis-szal
szemben ismert (Le Masne 1965 in de Vroey 1980), s vizsgdlataink is ezt er6sitik. A Manica rubida
uralja a hangyako6zosséget Ordogténil, és mivel viselkedésben és méretben a M. ruginodis 41l hozz4 a
legkozelebb, ez a faj képviselheti a legf6bb rivalist (Savolainen és Vepsildinen 1989, Vepsiildinen és
Savolainen 1990). A két faj kozotti hasonlsdgra vildgit rd az a tény, hogy kisérletes alapon akér
heterospecifikus kol6nidk is kialakithat6k a két faj kozott (Vienne és mtsai. 1995). A Manica rubida
territoridlis Formica fajok dltali kizérdsa szintén a Manica rubida magas kompeticiés rangjira utal
(Cherix és Bourne 1980). A tdpldlékdarabok folott a Manica rubida-val esetlegesen kialakulé
konfliktusok ilyen koriilmények k6zott a M. ruginodis szdméra rosszul siilhetnek el, akdr kolénidik
kiirtasdval is jarhatnak (Elmes 1991), ezért a M. ruginodis szimdra a konfliktuskeriil6 stratégia a
megfeleld. Ennek értelmében a M. ruginodis inkdbb az individudlis tdpldlékkeresési stratégiat
vélasztja, amely a konfliktusok val6szinilis€gét csokkenti szemben a tomeges kiakndzdssal jard
taldlkozdsokkal (Detrain és mtsai. 1999, Thomas és Framenau 2005). Ezt a felfedezett forrisok
szaméval szemben a kiaknazott forrdsok kiilondsen alacsony szdma is megerdsiti. Elképzelhet, hogy
a Manica rubida hatdsa a M. ruginodis 4ltal vélasztott tdplalékdarabok mindségében (gyengébb) &s
mennyiségében (kisebb) is tiikroz6dik, amint ez egyes szubmissziv fajok esetében torténi domindns
fajok jelenlétében (Vepsildinen és Pisarski 1982, Savolainen és Vepsildinen 1988, 1989, Savolainen
és mtsai. 1989, Savolainen 1990, 1991, Detrain és mtsai. 1999), vagy akér a keresés iddszakédban,
éjszakai aktivitdsra kényszeritve a M. ruginodis-t, ami a Myrmica fajokndl amigy sem ritka
(Vepsildinen és Savolainen 1990). A territoridlis Formica fajok, bar avarban keres6é aktivitdsra
késztetik a M. ruginodis-t, ezen kivil dgy tlinik nem hatnak a kol6nidk struktirdjira jelentds
mértékben (Savolainen és Vepsildinen 1989, Savolainen és mtsai. 1989, Punttila és mtsai. 1996),
kérdés tehat, hogy a Manica rubida hatdsa vajon megmutatkozik-e a kol6nifk nagysdgdban és egyéb
jellemzéiben.

Habér e fajt testvérfajidval nagyjabdél azonosan kezelték eddig, eredményeink alapjin a
kiilonbségek szembedtlok: mig a M. rubra domindl kol6nidi koriil és egyértelmiien agressziv fajként
nyilvdnul meg, addig a M. ruginodis hangyakozosségi koriilményektdl fiiggden hol szubmissziv, hol
agressziv fajként viselkedik, s tdpldlékkeresési stratégidja is ennek megfelelden moédosul az
individudlis, illetve csokkent rekrutélési hatékonysdgitdl a hatékony csoport- és tomeg-rekrutdlassal
jellemezhetbig (Kiss és Marké 2003). A rekrutdlds intenzitdsdnak fajon belilli rugalmassiga

egyértelmiien hozzdjdrul egy adott faj sikerességéhez véltozé korillmények kozott (de Biseau és
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mtsai. 1994). Eddig a M. ruginodis-t egyértelmiien szubmissziv fajként kezelték (Pisarski és
Vepsilidinen 1989, Savolainen és mtsai. 1989, Elmes 1991, Punttila és mtsai. 1996, Vepsildinen és
mtsai. 2000), mig eredményeink inkdbb egy kettdsségre vildgitanak ra e faj viselkedésében. A fenti
ambivalencia azt a kérdést is felveti, hogy vajon hogyan viselkedik e faj testvérfajanak jelenlétében,
hiszen e két faj kozott negativ kapcsolat feltételezhetd az eddigi vizsgdlatok alapjan (Elmes 1991,
Vepsildinen és mtsai. 2000, Marké és mtsai. 2004).

Idegen fajok csupdn mozaikosan fordulnak eld F. cinerea kolénidk koriil, ,legstabilabb”
szomszédnak a L. psammophilus tekinthetd. A Myrmica schencki-vel és a Formica sanguinea-val
val6 nyertes Osszelitkozések csalétkek hidnydban e faj domindns jellegét erdsitik, s e konfliktusok
jelenléte a kompetitiv helyzet kiélezettségére utal, mely val6sziniileg a homokfelszinen taldlhat6
téplalékforrasok sziikosségébol fakadhat, illetve, a F. cinerea korébol el6szeretettel rabszolgékat
szerz0 F. sanguinea esetében példdul mindenképpen, elézetes negativ tapasztalatokra (Czechowski és
Rotkiewicz 1997, Mabelis 2003). A forrdsok jelenléte noveli a konfliktusok szdmaét, s interspecifikus
Osszeiitkozésekre elsésorban a koldnidktdl tdvol keriilt sor. Az el6zetes varakozasokkal szemben a M.
schencki és a L. psammophilus képes nyerni a F. cinerea-val szemben, ha tomegesen van jelen a
csalétken, amit e fajokra jellemzd hatékony tomeg-rekrutdlds tesz lehet6vé (Markd és Czechowski
2004). Bér kozismert, hogy egyes agressziv fajok esetében az agresszivitds mértéke a rivilis faj
egyedeinek szdmdnak novekedésével fokozodik, mint a L. niger esetében a M. rubra-val szemben
(Czechowski 1985), a F. cinerea-nil ennek ellentétét tapasztaltuk. A F. cinerea szémira pozitiv
kimenetelti interspecifikus konfliktusok magas ardnya, valamint a F. rufa-val és a F. sanguinea-val
szembeni egyértelmiien nyertes konfliktusok e faj viselkedésének furcsa, ambivalens jellegét emelik
ki az M. schencki-vel és a L. psammophilus-szal szemben elveszitett Osszeiitkozések fényében. Ezt
erdsiti az a tény, hogy bér a 26. és 28. koldnidkat t6bb F. rufa kolonia is koriilveszi olyan tdvolsdgra
(kb. 15-20 m), mely e faj tdplal€kkeresési korzeténél lényegesen kisebb (100 m [Savolainen és
Vepsildinen 1988]), a F. rufa mégsem hat a F. cinerea aktivitisdra, s6t, szérvanyos esetekt6l
eltekintve 4llandé Gsszeiitkbzésekre sem keriil sor e két faj kozott (Czechowski és Marké kozl. alatt).
Az Osszeiitkozések hidnya elsosorban a két faj dltal preferdlt élohely gyokeresen eliitd jellegébdl
fakadhat: napos, szdraz, nyilt a F. cinerea esetében €s hilivosebb, zért a F. rufa-ndl. A homokfelszinen
zajlé szukcesszié el6rehaladtdval azonban a helyzet véiltozhat, hiszen a novényzet fokozatos
zarédédsdval parhuzamosan a F. rufa keriil egyre inkdbb elénybe (Czechowski és Marké kozl. alatt).
A ndvényzet strukturdlis tulajdonsdgai ugyanis jelentds mért€ékben meghatirozzdk a
hangyakozosségek szerkezetét és ez dltal a fajok kozotti kapcsolatokat is (Czechowski 1985,
Savolainen és Vepsildinen 1988, Gallé 1990, 1991, Gallé¢ és mtsai. 1991, Jarddn és mtsai. 1993,
Gallé 1994, Gallé és mtsai. 1994, Mabelis 1994, Gallé és mtsai. 1998, Marké 1999a, Gallé és mtsai.
2000, Azcarate €s Peco 2003). Ez felveti a kutatdsok folytatdsdnak egy lehetséges irdnyat: a két
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rivdlis Formica faj viselkedésének 4talakuldsa az é€lohely véltozdsdval péarhuzamosan az
interferenciazéndkban.

Bér a F. cinerea kompetitiv stitusa kérdéses, hiszen Gallé (1991) szubmissziv fajként kezeli,
mig mdsok inkabb territoridlis vagy agressziv fajként (Pisarski és Vepsildinen 1988, Savolainen és
Vepsildinen 1988, 1989, Savolainen és mtsai. 1989, Seifert 2002), val6jdban az ellentmond4s csupan
latszolagos, hiszen pl. Gallé (1991) vizsgdlata L. psammophilus dltal domindlt k6zegben tortént, s ez
val6sziniileg a F. cinerea viselkedését is jelentds mértékben befolyé4solta, akarcsak a mi esetiinkben,
ha a L. psammophilus mar témegesen volt jelen egy adott csalétken (Marké és Czechowski 2004).
Ugy tiinik, a F. cinerea territoridlis tendencidkkal rendelkez® faj, mely azonban més fajok er6folénye
esetén konnyen szubmissziv viselkedést 6lt magéra (Marké és Czechowski 2004, Czechowski és
Marké kozl. alatt).

Minden szempontb6l dtmeneti a L. psammophilus viselkedése. Bér a vele valé konfliktusok
tobbségét a F. cinerea nyeri, ennek ellenére, ha a csalétken mar megfeleld szdmban van jelen a L.
psammophilus, akkor a konfliktusok kimenetele szdmdra kedvezden vdltozik, és viselkedése is
agresszivabb (Marké és Czechowski 2004). A tér-id6beli interferencia hidnya teszi lehetdvé a két faj
viszonylag békés egyiittélését, de rivélis hangyafajok egyiittéléséhez a tdplalkozisi stratégidban
mutatkozé kiilonbségek is jelentds mértékben hozzdjirulnak (Vepsildinen és Pisarski 1982,
Savolainen és mtsai. 1989, Vepsiliinen és Savolainen 1990, Gallé 1994, Cogni és Oliveira 2004,
Marké6 és Czechowski 2004). A L. psammophilus kompeticiés viselkedése a szubmissziv és az
agressziv jellegek Otvozetét mutatja, mely az adott kiaknizdsi feltételek fiiggvényében véltozik
(Marké és Czechowski 2004). A F. cinerea kolénidk koriil végzett kisérletek alapjan hasonld
atmeneti viselkedés jellemzi az ugyanott eléfordulé M. schencki kolénidkat is (Czechowski és Marké
kozl. alatt).

A F. balcanina a M. ruginodis-hoz és a L. psammophilus-hoz hasonléan szintén nagy foki
kompetitiv plasztikussdggal jellemezhetd. Bar nudum helyzetben domindl, de csalétkek jelenlétében
szamos kol6nia koriil mér az agresszivként ismert Tetramorium-ok (Czechowski 1979, Savolainen és
Vepsildinen 1988) uraltdk a terepet. A kissebesi populdcié esetében a 7. caespitum-mal szembeni
aldrendelt helyzete nem csupén az elfoglalt csalétkek szdméban mutatkozott meg, hanem a vesztes
konfliktusok nagy ardnydban is. Bar a csalétkek tObbségét a székelykdli kol6nidkndl sem a F.
balcanina aknézta ki, de itt egyértelmliien domindlta a kozosséget, legaldbbis a konfliktusok terén.
Ugyancsak ennél a populéciondl volt egyediil eltérd a nagy rivélisok (Tetramorium cf. rhenanum,
Myrmica sp., Tapinoma erraticum) aktivitdsa a F. balcanina-t61 nudumban. Az idegen fajok
hangsilyos jelenléte a belsd kor csalétkein magyardzza a F. balcanina optimalizdldsdnak hidnydt a
kiaknézott forrdsok kol6nidt6l val6 tivolsdgit tekintve (Detrain és mtsai. 1999): erre nem volt

lehetdség, tekintve a ,foglalt” csalétkek szdmdt és helyét. Bar a F. balcanina és a Tetramorium
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egyiittélése alapvetden lehetetlennek tlinik a fenti kiélezett helyzet ismeretében, valéjdban
természetes koriilmények kozott az egyiittélést jelentds kiilonbségek tehetik lehetbvé:

(1) a keresési tdvolsig tobb méter a F. balcanina-ndl (szem. megf.), alig 1-2 m a
Tetramorium-nal (Pasteels és mtsai. 1987b);

(2) a kommunikdcids hatékonysdg alacsony a F. balcanina-nél (14sd eredmények), magas a
Tetramorium-nal (Pasteels és mtsai. 1987b)

(3) méretkiilonbségiikbdl adédéan a F. balcanina a Tetramorium-ok szdmdéra til nagy
tapldlékdarabokat is képes individualisan kezelni.

Mindent Osszevetve a F. balcanina viselkedése 4tmenetinek tekinthet6 a szubmissziv és
agressziv kozott az egyik populdciéndl, mig ink4bb agressziv a székelykali populéci6 esetében.

A kiilénboz6 populécick eltérd viselkedése kiilonb6z6 hangyakozosségi, de akér élShelybeli
koriilményeknek is betudhaté (Marké és Czechowski 2004, Czechowski és Markd kozl. alatt). A
territoridlis fajok hidnya is dtrendez6désekhez vezethet a kompetitiv hierarchidban, de az abiotikus
koriilmények is meghatirozé szerephez juthatnak. A fentiekkel magyardzhaté pl. a Formica lemani,
vagy a Tetramorium fajok domindns helyzete adott koriilmények kozott (Savolainen és Vepséldinen
1988). Rivilis fajok egyiittélését ugyanakkor nem csak az eltérd klimatikus preferencidk illetve
éléhelyigények teszik lehetdvé (Markd és Czechowski 2004, Czechowski és Marké kozl. alatt),
hanem a tédpldlkozdsi és kommunikdciés stratégidban megmutatkozd, egyébként aprénak tiind
kiilénbségek is (de Biseau és mtsai. 1994, Perry és Pianka 1997, Hirosawa €s mtsai. 2000, Azcéirate
és Peco 2003, Jarau és mtsai. 2003, Marké és Czechowski 2004).

Optimalizicié és on-szervezddés

A tapldlékkeresés sordn létrejovd kolonidlis mintdzatok alapvet6en egyszeri egyedi dontések
egymadsra tevodésének eredményeiként értelmezhetbek (Pasteels és mtsai. 1987a, b, Savolainen 1991,
de Biseau és mtsai. 1994, Bonabeau és mtsai. 1998, Biesmeijer és Ermers 1999, Detrain és mtsai.
1999, Dreller és mtsai. 1999, Burd 2001, Beekman és mtsai. 2003, Mailleux és mtsai. 2003, Mody és
Linsenmair 2003, Roschard és Roces 2003, Depickere és mtsai. 2004b, Halley és Burd 2004). Az igy
kialakulé globdlis mintdzatok vérhatéan sok szempontbdl optimdlisak, hiszen szdmos egyszerii
szabdly hat ebbe az irdnyba (Holldobler és Moglich 1980, Aron és mtsai. 1986, Pasteels és mtsai.
1987a, b, de Biseau és mtsai. 1994, Detrain és mtsai. 1999, Rastogi 2000, Mody és Linsenmair 2003,
Cogni és Oliveira 2004, Depickere és mtsai. 2004b, Torres-Contreras és Vasquez 2004):

(1) kozelebbi forrasrél révidebb id6 alatt érkeznek vissza az egyedek, és ennek megfeleléen
hamarabb tudnak djabb kiakndz6kat mozgésitani, ami hosszi tdvon a kozeli forrds nagyobb foki

kiaknézdsdhoz vezet a tivolihoz képest;
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(2) a kozelebbi forrashoz vezetd feromondsvény stabilabb (rovidebb id6 alatt feldjithatd), és
a forrdsmegtal4lési pontosség is nagyobb ennek kovetkeztében, mint egy tdvoli forrds esetében, ami a
kozeli forrasok valasztdsdhoz vezet tjfent;

(3) a jobb mindségli forrdsok nagyobb mértéki rekrutdlast valtanak ki, ami szintén optimalis
vélasztast eredményez;

(4) a kozeli forrdst jobban lehet védeni, mert esetleges intra- vagy interspecifikus konfliktus
esetén gyorsabban mozgésithatdk djabb egyedek a forras védelmére.

A fentiek egyértelmiien kozeli forrdsok intenzivebb kiakndzasit prediktdljdk, hasonl6éan az
egyedek eloszldsdhoz a kolénidk koriil, valamint a nudumban észlelt alacsonyabb kompeticios
nyomdshoz. Az eddig végzett csalétkes kisérletek tobbsége is a fenti elvardst erdsitette (14sd Pasteels
és mtsai. 1987a, b, de Biseau és mtsai. 1994, Bonabeau és mtsai. 1998, Detrain és mtsai. 1999,
Dreller és mtsai. 1999, Depickere és mtsai. 2004b, Halley és Burd 2004), csupan kevés tanulminy
nem tdmasztotta ezt egyértelmiien ald (Czechowski és Yamauchi 1994, Mody és Linsenmair 2003).
Az optimédlis mintdzat kialakuldsdnak hatterében egyértelmien a kommunikiciés hatékonysadgot
vélték meghtizédni, habdr a kommunik4cid tilzott pontossdga jelentds mértékben csdkkenti djabb
forrdsok felfedezésének a valdsziniiségét, s ezért kiilondsen olyan fajok, kolénidk esetében, melyek
efemer forrdsokat akniznak ki a j6 forrds nulldnal nagyobb elhagyési rétdja elényos (Beekman és
mtsai. 2003). Az egyedeknek megéri més, akdr gyengébb min6ségli forrasokat is kiaknézni, hiszen ha
a legjobb forréssal kimeriil, akkor lehetséges a gyors 4tkapcsolds djabbakra. Vagyis a konzervativ, a
gyengébb mindségli forrdsokat elhagyni nem akar$ egyedek jelenléte egy kolonidndl valéjdban a
kolénia rugalmas jellegét erfsiti (Beekman és mtsai. 2003). Ezt taldltuk mi is, hiszen a
tanulményozott kolénidk keresé egyedei mds, a kol6nia dltal nem monopolizalt forrdsokon is jelent
voltak a csalétkes vizsgdlatok sordn.

Eredményeink az optimdlis mintdzat egyértelmil kialakuldsit nem tdmasztjdk ald, csupén a
M. rubra esetében. Tdle jelentds mértékben eltéréen viselkedik a M. ruginodis, ahogy ezt a
sz€ékelykali és az O6rdogtéi helyzet is bizonyitja. Litsz6lag megmagyardzhatatlan, hogy bar kidzeli
forrast is felfedez egy kol6nia, mégis a tdvoli forrdst aknizza ki. Val6jdban ennek két lehetséges
magyarizata is van, melyek ugyanakkor nem zérjdk ki egymdst (Detrain és mtsai. 1999, Mailleux és
mtsai. 2003, Mody és Linsenmair 2003):

(1) kis kolénidk esetében, ahol eleve alacsony a keres6k szdma, ha mér megtortént egy adott
forrdsra a rekrutilds, akkor mar nem 4ll elegendd szabad keres6 a rendelkezésre egy alternativ forrds
el6térbe hozdsdhoz, mivel a tobbség konzervativan viszonyul a biztos forrdshoz;

(2) amennyiben a kompeticiés nyomds nagy 4ltaldban az adott teriileten, akkor megéri akar
tdvoli forrést is kiakndzni, amennyiben abban a foltban nincs jelen a kompetitor.

A gyenge kompetitor Camponotus sericeus-nil ismert, hogy egy biztos forrds irdnti hliség az

egyetlen médja a forrds folyamatos biztositdsdnak (Mody és Linsenmair 2003). Maggytijto
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hangyédkndl a mér elfoglalt foltokra viszont rivélis fajok kevésbé hatolnak be (Azcirate és Peco
2003), s ez szintén az utolsé véltozatot tdmasztja al4.

A kis kol6niaméret egyittal az individudlis keresési stratégia elOtérbe keriilését is
eredményezheti, mint a L. niger-nél (Mailleux és mtsai. 2003), hiszen a kol6nia mérete szocidlis
rovarokndl pozitivan korreldl a kommunikéacids hatékonysdggal és a keresési tdvolsaggal (Beckers és
mtsai. 1989, Jarau és mtsai. 2003). Tekintve, hogy a M. ruginodis-nél a keres6 egyedek alacsony
szdma kis koléniaméretre utal, illetve, hogy a kompeticiés nyomds is elég nagy, a fentiekben
bemutatott mindkét magyardzat érvényesnek tekinthet§ az 6rdogtéi populacié esetében. A székelykali
kolé6nidknadl feltehetden a kis koléniaméret magyardzza a kialakult mintdzatot, azaz, hogy egy tévoli
forrds intenziv kiaknizisa egész nap alatt fenndllt szemben az egyébként felfedezett kozeli
forrdsokkal (Székelykdl B kolénia), hiszen itt kompeticiés nyomésrél nem beszélhetiink.

A kompeticiés nyomds esik nagyobb sillyal a latba a L. psammophilus esetében. E fajndl a
kommunik4cié nagy fokd pontossdga is fontos tényezd, hiszen ez is az alternativ forrdsok csokkent
felfedezési valdszinliségét eredményezi a ,.sziikséges hiba” minimalizdldsa révén (Pasteels és mtsai.
1987a, b, Detrain és mtsai. 1999, Beekman és mtsai. 2003). A fokozott pontossdg azonban lehetévé
teszi egy kistestli és egyébként konfliktusos magatartdsdban nem til sikeres fajnak a megtalalt forras
mielébbi biztositdsat (Slaa és mtsai. 2003). A csekély mennyiségli tdpldlék megfeleld kiaknizasat
biztositja kozvetve a kolénidk nagy teriiletet lefedd struktirdja is, amely egyiittal a védelmi potencidlt
noveli (Rosengren és mtsai. 1985, Cerda és mtsai. 2002, Dillier és Wehner 2004). Feltételezhet6en a
F. cinerea kolénidinak elnyild, diszperz szerkezete is hasonlé okokbdl elonyds. Emellett leréviditve
a forrasokig megteendd utat csokkenti a keres6k magas hémérséklet altali kdrosoddsat, akdrcsak
sivatagi hangyék esetében (Cerda és mtsai. 2002, Dillier é&s Wehner 2004).

A F. balcanina-ndl szintén a kompeticiés nyomds lehet az egyik magyardzé tényezd a
szuboptimadlis védlasztdsokra, kiillondsen a kissebesi kol6nidkndl. E fajnal viszont a kommunikécié
deficites volta is hozzdjarul a dominanciavesztéshez. Feltételezhetden a forrd és nyitott talajfelszint
kedveld F. balcanina esetében a pontosabb és hatékonyabb rekrutdldst lehetové tevod
feromonosvények révén torténd kommunikicié nem tdl fejlett, ez azonban még tovdbbi
tanulminyozasra vér.

A F. cinerea 4ltaldban minden csalétket felfedezett, de csak meglepden keveset aknazott ki, s
ekozben tdvoli forrdsokat elényben részesitett kozeliekkel szemben. Kol6nidi egyértelmiien népesek
voltak és kompeticiés nyomds sem nehezedett rd, még a F. rufa dltal koriilvett kol6énidk esetében sem
(Czechowski és Markd kozl. alatt). Ezt a sajdtos mintdzatot kétféleképpen magyarazhatjuk:

(1) a kiakndzott tavoli csalétkek kézelebb voltak egy mdr létezd Gsvényhez, és az dsvényen

zajl6 intenziv forgalom mellékhatdsaként jelentkezett a rekrutdlds (pl. 5. és 11. kol6nidknal);
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(2) ezeket a csalétkeket fedezték fel a dolgoz6k hamarabb és/vagy nagyobb szdmban, ami
egy nagyobb rekrutdldsi hatékonysdgot eredményezett a tobbi forrashoz képest, s a rekrutélds
intenzitdsa fenn is maradt hosszi tdvon.

Ez utébbi eset kiillonosen akkor érvényes, ha egy hangyafaj elsddlegesen nem feromonok
révén rekrutdl, ami feltételezhetden igaz a F. cinerea esetében, mivel a forré6 homokfelszinen a
feromon Osvények életideje igen csekély. Ilyen koriilmények kozott a kdzvetlen csoport-rekrutélds
tiinik a legvaldszinlibbnek. A rekrutdlds révén intenziven kiakndzott forrdsok alacsony szdma a
felfedezett csalétkekhez képest, illetve a kiaknazott tdvoli forrdsok relative nagy szdma mind arra
utal, hogy a F. cinerea nem tiil j6 optimaliz4l6 az adott koriilmények kozott.

A kiilonb6zd szdmd csalétkekkel végzett vizsgdlatok érdekes fényt vetnek e faj
tapldlékkeresési stratégidjara. Az Osvények jelenléte természetszerlileg hozza el6térbe a
feladatmegosztas 1étének lehetdségét (Ratnieks és Anderson 1999, Anderson és Ratnieks 2000, Mody
és Linsenmair 2003), s egyuttal felveti a kérdést, hogy uj tdplalékforrdsok megjelenése a
homokfelszinen milyen hatéssal lehet az 6svények forgalméra. Az eredmények meger6sitik, hogy az
Osvényeken haladé egyedek konzervativak, nem mozgdsithaték més forrdshoz, ami lehetdvé teszi a
stabil forrds hosszi tdvii monopolizélasit, biztositva a kolénia dllandé novekedését (Rosengren 1971,
1977a, b, Grasso és mtsai. 1998, Ratnieks és Anderson 1999, Anderson és Ratnieks 2000, Mody és
Linsenmair 2003). Az 6svényeken halad6k 6svényhiisége feltételezhetben nagy, hiszen ismert, egyes
fajok esetében ez akir a 90%-ot is meghaladhatja, mint a Lasius fuliginosus-ndl (Hennaut-Riche és
mtsai. 1980). Az Osvényhliség mellett fontos tényezd lehet az egyedek kiilonb6zd feladatok
elvégzésére vonatkozd ingerkiiszobében fenndllé kiilonbség is (Verron 1980, Bonabeau és mtsai.
1998, Ratnieks é€s Anderson 1999), hiszen az 6svényeken haladék nehezebb mozgésithatésdga mds
tapldlékforrasra akdr magasabb ingerkiiszobiiknek is koszonhet®, mivel a j6 mindségii tdpldlékkal
val6 4lland6 kontaktusuk révén feltételezhetden hiperstimulus sziikséges mozgdsitdsukra ellentétben
a véltozd min6ségii és iddszakos tapldlékkal taldlkozé homokfelszinen keresfkkel. Akéar az egyedek
korral el64llé konzervativ viselkedése is el6idézheti a feladatmegosztdst. A hasonlé életmédid
Cataglyphis bicolor-ndl a fiatal keresok random médon keresnek, mig koruk elérehaladtdval egyre
nagyobb foki teriilethiiség jelenik meg ndluk, s viszonylag kevés sikeres kereso it is elégséges a
hiiség kialakuldsdhoz (Wehner és mtsai. 2004). A killonbozd tipusi keresé kozott genetikai
kiilonbségek is fenndllhatnak, pl. kiilonbdz6 apai vonalakhoz tartozhatnak, ami az eltérd tipusi
aktivitidsra valé hajlamban is megnyilvdnulhat (Dreller 1998). Ilyen médon a kérdés az, hogy a
fentiek koziil vajon melyik folyamat eredményeképpen dél el, hogy egy adott egyed Gsvényen vagy
szabad homokfelszinen keres? A fenti mechanizmusok egymadsra tevodése is elképzelhetd.

A t6bb forrassal végzett kisérletek egy mésik tipusd feladatmegosztisra is felhivjdk a
figyelmet: a csalétkekre rekrutilt egyedek nagy része egyértelmiien a kolénia , tartalékdb6l” €s nem a

homokfelszinen keres6k koziil szdrmazik, hiszen a csalétkeken észlelt egyedek szdma joval
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meghaladja a homokfelszinen csalétek hidnydban észleltekét. Ilyen médon a F. cinerea-nil hirom
kiilonboz6 tipusd taplalékkeresd egyed 1étezését valdszinlisithetjiik: (1) dsvények révén kiakndzék
(trunk trail foragers), (2) szabadon keres6k (scouts), és (3) mozgdsithaté tartalékos kiakndzdék
(recruits). Ez ut6bbiak lehetnek iddszakosan ,,pihend” keresdk (tapasztalt rekrutiltak) és teljesen
friss, naiv rekrutdltak. Ez a tfpusi feladatmegosztds, melynek korfiiggd alapjai is lehetnek,
megfeleléen plasztikussd teszik a kol6nidt (Bonabeau és mtsai. 1998, Schatz és mtsai. 1999,
Biesmeijer és mtsai. 2001, Depickere és mtsai. 2004a). A kategoridk kozotti hatarok elmosddottsagit,
a potencidlis 4tmeneteket, és 4tjarhatésdgot mindenképpen érdemes a tovébbiakban
céltanulmanyokkal firtatni (Biesmeijer és mtsai. 2001), hiszen felmeriil a kérdés, vajon miért nem
mozgdsithaté ez a tartalék az osvények révén valé keresésre, vagy ha igen, akkor milyen mértékben.
Az Aphaenogaster cockerelli sivatagi faj esetében is az elérhet6 forrdsok denzitdsa és minOsége
fuggvényében véltozik a keres6k és kiaknazok egyedszdma (Sanders és Gordon 2002). Ez a latens
dolgozétomeg a F. cinerea-nil a kol6nia aranytartalékdt képezve barhova mozgésithaté akar
konfliktus, akdr dj forréds felfedezése esetén, mint jelen vizsgélatnél tortént.

Bér a F. cinerea keresési stratégidja tdvolrdl sem tokéletes, ahogy azt a fel nem fedezett
forrdsok szdma is bizonyitja, fontos kiemelniink, hogy hasonlé méretii €s mennyiségii id6szakos
tépldlékforrasok megjelenése a szabad homokfelszinen nem szokvényos (Czechowski 1979), igy
feltételezhet, hogy természetes korillmények kozott a F. cinerea tiplilékkeresési stratégidja
pontosan a fenti feladatmegosztdsbdl fakadéan sikeresebb. Ezt tAmasztja ald kolénidinak nagy mérete
é€s hosszd tdvd stabilitisa, ami egyébként a feladatmegosztds 1étrejotte szempontjabdl is
kulcsfontossagi (Hart és Ratnieks 2002).

A csalétkes kisérletek sordn tapasztalt vélasztdsi mintdzatok nem egyértelmiien
tavolsdgoptimalizdlé magyardzata felveti a kérdést, hogyan lehetséges, hogy e probléméit célzé
vizsgélatok tobbsége mégis a tdvolsdg optimalizaldsat bizonyitja. A magyardzat a kisérleti feldlldsban
rejlik: mig e vizsgalatok tobbsége laboratériumi koriilmények kozott egy fajjal zajlott (14sd Pasteels
és mtsai. 1987a, b, de Biseau és mtsai. 1994, Detrain és mtsai. 1999), addig jelen vizsgélatokra terepi
koriillmények kozott keriilt sor, ami eltérbe hozza a heterogén kornyezet és a hangyakozosségi

viszonyok fontossdgét (Mody és Linsenmair 2003).
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OSSZEFOGLALO KOVETKEZTETESEK: AZ OPTIMUM KERESESE, A PLASZTIKUSSAG

MERTEKE

Amennyiben egy adott mintdzat megfelel az elvirt optimumnak, az még nem fo6ltétleniil
jelenti, hogy az elvdrdsaink alapjat képezd elméletnek torténd egyértelmii megfelelésrdl van szd,
hiszen egy mintdzat kialakuldshoz az éaltalunk feltételezettektdl eltéré tényezOk is hozzdjarulhatnak,
kiillonosen természetes koriilmények kozott, amikor a figyelembe veendd hatisok szdma jelent6sen
megnd (Gallé 1994, Anderson és mtsai. 2002). A fenti gondolatmenethez kapcsolédéan egy
tépldlkozasi viselkedés optimélis jellegét nem elég a laboratériumi kisérletekbdl szdrmaztatott olyan
egyszeri tényezdok, mint a tdvolsag €s a tdpladlékminbség fiiggvényében vizsgilni. Az elemzés sordn a
terepi koriilményekbdl szarmaztathaté egyéb tényezdket is figyelembe kell venniink, mint a
klimatikus hatasok, komplex intra- és interspecifikus nyoma4s, az adott faj kompetitiv stratégidjanak
rugalmassdga adott koriilmények kozott, de akdr az egyed fiziolégiai dllapota is meghatirozé lehet
(Pasteels és mtsai. 1987a, b, Slaa és mtsai. 2003, Higginson és Barnard 2004). Egy faj stratégidjanak
plasztikussdga éppen dontéseinek viltozékonysdgdban mérhetd, illetve azok véltozé szempontd
optimdlis jellegében.

A forrasok tivolsiga az egyik legnyilvanval6bban optimalizdland6 tényezd. Ugy tiinik,
nagyon egyszerli mechanizmus jitszhat kozre ez esetben, hiszen eleve a kol6nidhoz kozelebb tobb
keresd egyed van, vagyis a forrdsok felfedezésének valdsziniisége nagyobb a kolénidk kézelében. Ez
a mintizat az egyedek véletlenszeri mozgasa alapjan is kialakulhat, amint ezt egyszerii szdmitégépes
szimul4ci$ is bizonyitja (Hajdu és Mark6, nem kozolt), tehat semmiféle komplex viselkedésbeli
héatteret nem sziikséges feltételezniink. Az egyedek kolénia koriili eloszldsdban megmutatkozd
kiegyenlitettlenségek preferdlt sdvok vagy tin. kijar6 osvények 1étét bizonyitjak egyes fajokn4l.

A vizsgélt fajok egyedeinek eloszldsa a kol6nidk koriil nincs feltétleniil hat4ssal a tobbi faj
eloszlasdra csalétkek hidnydban, csupdn egyes esetekben jon létre interspecifikus gitlasi z6nat. A
fenti mintdzat feler6sodik csalétkek jelenlétében, s intra- és interspecifikus szinten egyarant j6l
detektdlhat6 gatlasi z6na jon létre. Ez egyértelmlsiti, hogy a hangydk téreloszlisa jelent6s mértékben
arivalis koldnidk helyzetének fiiggvénye.

Az egyedek eloszldsdban megmutatkozd szabdlyossdgok ellenére a kiaknazasi mintdzat
mégsem volt optimdlis, ami egyéb mechanizmusokra irdnyitja a figyelmet, mint példaul a
kommunikicié hatékonysdga. A hatékony kommunikicié felgyorsitja egy adott taplalékforras
kiaknéazisit, de ugyanakkor a nagyfoki pontossidg csokkenti tijabb forrasok felfedezésének esélyét
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(14sd Pasteels és mtsai. 1987a, b). Eppen emiatt a két véglet kozott kell megtaldlni a megfeleld
kompromisszumot. Ugy tiinik a skala ebbdl a szempontbdl is széles. A M. rubra az egyetlen, amely
hatékony kommuniké4ciés stratégidjanak és nagy egyedszdmdnak koszonhetben valéban optimalis
mintdzatot alakit ki. A tobbi faj stratégidja jelentds mértékben eltér. A L. psammophilus képezi a
pozitiv végletet, ami a kommunikdcié pontossdgit illeti, ez viszont meggétolja Gj, adott esetben
kozeli forrdsok felfedezését, cserében viszont a felfedezett forrds gyors biztosftisat teszi lehetdvé. A
M. ruginodis a hatékony rekrutdlds és az individudlis tdpldlkozési stratégia alkalmazdsa kozott
ingadozik, annak fiiggvényében, hogy jelen van-e egy erdsebb kompetitor. Mint ismeretes a kol6nia
mérete befolydsolja a kommunikéci6s viselkedést: kis kol6nia individudlis stratégiit, nagy kol6nia
tomeg-rekrutélast alkalmaz (Beckers és mtsai. 1989, Mailleux és mtsai. 2003). Feltételezhetd, hogy a
vizsgéalt M. ruginodis populédcidk esetében a kiillonboz6 mértékli kompeticiés nyomds a kolénidk
méretében is megmutatkozhat, ami eldidézheti szintén a fenti dualizmust. Kérdés, hogy a kompeticids
nyomds kozvetve a kolonidk méretén keresztiil, vagy kozvetleniil, az egyedek viselkedésének gatlasa
révén hat a tdplalkozasi stratégidra, vagy akar mindkettd révén.

A vizsgélt Formica fajoknak sem a kommunikacié hatékonysag, sem a pontossdg nem erds
oldala. Ez feltehetden adaptiv jelleg, hiszen az &ltaluk benépesitett nyilt éldhelyeken a preferalt
magas homérsékleti periédusok nem teszik lehetdvé a hatékony feromondlis alapli kommunikaciét,
valamint a talajfelszinen 4ltaluk keresett tapldlékforrdsok mérete (hoségtél elhullott rovarok) sem
igényli a csoportos széllitdst. Emellett aktivitdsi csticsuk idején a rivélisok nem til aktivak. Hogy
kommunikiciés stratégidjuk bizonyos foku fejlettséggel rendelkezik, azt a F. cinerea 4llandd
Osvényei is bizonyitjdk. Kommunik4ci6juk pontatlansdga ugyan lehetdvé teszi 1j forrdsok
felfedezését, de alacsony hatékonysdga meggitolja ezek megfeleld, tdvolsidg szempontjdbdl is
optimdlis kiakndz4sat.

A kompeticiés nyomds egyike a legfontosabb, és mégis a legkevésbé figyelembe vett
tényezOknek a hangydk tdpldlkozdsi stratégia elemzésénél. A kompeticié kiiktatdsa, vagyis
laboratériumi  kisérletek segithetnek wugyan bizonyos mechanizmusok, mint téreloszlas,
kommunikicidés sajitossdgok felderftésére, de a véltozé kompeticiés kontextus kiiktatdsa révén a
beldle fakadé véltozékonysagot is eltiintetik. Feltételezhetjiik példdul, hogy a M. ruginodis kol6nidk
laboratériumi koriilmények kozott nem mutatjdk a Manica rubida jelenlétében létrejott viselkedést.
Baér a kompeticids siker kulcsdnak eddig féleg a j6 rekrutdlasi képességet (Slaa és mtsai. 2003) és az
agressziv viselkedést tekintett€k, valGjdban ugyanigy a siker kulcsa a megfeleld mértéka
konfliktuskeriilé magatartds, illetve akidr a tOmeg-rekrutdlé magatartdsrél az individudlis jellegii
keresésre vald csatolds képessége is, hiszen mindkettd cstkkenti az egyedek épségét veszélyeztetd, s
rajta keresztiil a kolénia fennmaradési esélyét csokkent6 konfliktusok val6sziniiségét.

Ismert, hogy a taplalékforrdsok szlikdssége a kompeticié egyik {6 kivaltéja hangyaknal (Sudd
és Franks 1987, Vepsiliinen és Savolainen 1990, Gallé 1994), s ezt a konfliktusok szdmanak jelent6s
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megugrdsa is illusztrilja a csalétkeken. A forrdsok kihelyezésének egyik legjelentdsebb
kovetkezménye, hogy a kolénidk jelent6s része koriil intra- és interspecifikus gatlasi z6ndk alakultak
ki, ami megdonti azt a hipotézist, mely szerint az agressziv, de foként a szubmissziv fajok csakis
kolénidikat és esetleg (mint az agresszivek) taplalékforrasaikat védik. A territériumok értelmezésének
nehézségére mar Holldobler és Wilson (1990) is felhivta a figyelmet, hiszen szerintilkk efemer
forrdsok kiakndzdsa is tér-idd territériumok kialakuldsdhoz vezethet, s ezt a mi vizsgalataink is
valamelyest aldtdmasztjdk. A gatldsi zOndk faji szintre lebontva elsdsorban az agressziv fajokkal
szemben voltak hangsilyosak, felvetve azt a hipotézist, hogy a kiilonb6zd hangyakol6nidk térbeli
helyzetét eleve meghatdrozza mds, hasonlé rangd fajok kolénidinak helyzete, s a 1étrejovod
hangyamozaikok (Marké és mtsai. 2004) valéjdban folyamatos 4trendezédések eredményei. A
mozaikok tér-idé dinamikéja a tovdbbiakban szintén tanulményozisra szorul, habir a folyamatosan
vandorlé kolénidk identitdsdnak azonositdsa komoly nehézséget képez példaul a Myrmica fajokndl
(Seppi és Walin 1996, Herbers és Banschbach 1999).

A kompeticié fontossdga egy faj tdpldlkoz4si stratégidjanak alakitdsdban nem hangsilyozhat6
eléggé. Paradoxdlis mdédon bar a hangyafajokra vonatkozé kompeticiés vizsgdlatok tobbsége
alapvetden a kiilonb6z6 hangyafajok bizonyos mértékii kompetitiv plasztikussdgardl is beszdmol, s a
szocidlis szervezettség szintjét nevezi meg alapvetd fontossdginak (l4sd Pisarski és Vepsildinen
1989, Savolainen és Vepsildinen 1988, Vepsildinen és Savolainen 1990, Savolainen 1991), ennek
ellenére a vizsgélatok eredménye mégis faji szintli kategorizdlds. Marpedig a kompetitiv hierarchia
til rigid értelmezése magyarazat nélkiil hagyja a fajok plasztikus viselkedését rivalisaikkal szemben
(Czechowski 1985, Kiss és Marké 2003, Marké és Czechowski 2004, Czechowski és Marké kozl.
alatt).

A kompeticiés viselkedés plasztikussidga nagymértékben kontextusfiiggd, s ez
populéciészintii vagy lokdlis. A M. ruginodis é a F. balcanina viselkedésében megmutatkozé
agressziv-szubmissziv véltdsok inkdbb populécids koriilményektdl fiiggenek, ezzel szemben a L.
psammophilus vagy a F. cinerea viselkedésének véltozdsai egyértelmiien a lokédlis kontextusnak
feleltethet6k meg, az adott foltban tart6zkod6 rivalisok és fajtirsak szdménak fiiggvényei.

Bér jol értelmezhetd linedris és egyértelmili hierarchidkat varndnk, eredményeink nem
tdmasztjak ald ennek 1étét, hiszen a vizsgélt fajok sokszor vesziteni és nyerni is tudtak mas fajokkal
szemben. Ezt €kesen bizonyitjdk a F. cinerea és L. psammophilus, a F. cinerea és M. schencki,
valamint a F. balcanina és Tetramorium sp. kozotti konfliktusok. Az igy kialakuld, a linedristdl
jelentds mértékben eltérd komplex kompetitiv rendszer az adott hangyakozodsség stabilitdsat
szolgdlja, ellentétben a linedris struktirdtél, mely negativan hat a fajgazdagsdgra (Savolainen és
Vepsildinen 1989).

Eredményeink j fényt vetnek a vizsglt fajok kompetitiv stétusdra. fgy eltéréen az eddig
elfogadottakkal a M. rubra inkdbb agressziv fajként nyilvinult meg, mig a M. ruginodis hol
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szubmissziv, hol agressziv tendencidkkal jellemezhetd, rdaddsul stratégidja is ennek megfeleléen
médosul az individudlis és a tomeg-rekrutdlé kozott. A M. rubra esetében felteheten szintén 1étezik
egy szubmissziv-agressziv kettdsség, hiszen mas kisérletek eredményei is erre utalnak (Czechowski
1984, 1985). A F. cinerea egyértelmiien agressziv, rdadasul territoridlis tendencidkkal rendelkezik, de
helyzetfiiggben akdr lokdlisan szubmisszivként is viselkedhet. A L. psammophilus inkdbb
szubmissz{v, de lokdlisan agresszivan is megnyilvdnulhat, mig a F. balcanina viselkedése az
agressziv és a szubmissziv koz6tt ingadozik. A testvérfajok kozott megmutatkozé kiillonbségek djfent
felhivjék a figyelmet a sematikus, sokszor teljes fajcsoportokra vonatkoz6 kategorizéci6 veszélyeire.

Megdolni l4tszik az a hipotézis is, mely szerint agressziv fajok kizarjdk egymds kol6nidit egy
bizonyos tédvon beliil (Pisarski és Vepsildinen 1989), amint ezt a Tetramorium és F. balcanina, illetve
a L. psammophilus és F. cinerea kol6nidk esete bizonyitja. Feltehetfen szdmos mechanizmus jarul
hozzd természetes korilmények kozott az egyiittéléshez az aktivitasbeli kiilonbségektdl a
taplalékspektrumbeli eltérésekig. Vizsgdlataink azt is céfoljdk, hogy a szubmissziv fajok nem védik
taplalékforrasaikat, hiszen a F. lemani-t6l a M. schencki-ig szdmos példa volt ennek ellenkezdjére.

A kompetitiv helyzet ismeretében szdmos, a tdvolsdgoptimalizdlé elméletre rdcdfold, és ezért
szuboptimalisnak hat6 koloni4lis mintizat is érthetévé vélik. Ugy tinik, hogy a kompetitiv nyomé4s
csokkentése, és a kiakndzis biztonsiga lényegesen fontosabb tényezd, mint csupin a forrdsok
tdvolsdga. Ez magyardzza az 6rdogtéi M. ruginodis kolénidk, a F. balcanina és a L. psammophilus
sokszor szuboptimélisnak tekinthet6é dontéseit. Az elsd kettd§ a kompetitiv nyomds hatdsdra a
tdvolabbi foltokat vilasztja, ha azokon nincs kompetitor. A L. psammophilus ezzel szemben a
kommunikicié pontossdginak ndvelésével éri el egy forrds biztositasat.

Mindezen stratégidk béar szuboptimdlisnak tinnek a forrdsok tdvolsdga és az ebbdl eredd
energiakoltség szempontjabdl, valéjdban optimalisak a sokkal koltségesebb (mortalitasi tényez6ként
hat6) intenziv kompeticié szempontjabél. Ilyen korillmények kozott valédi szuboptimélis mintdzatr6l
csupdn két esetben beszélhetiink: (1) a M. ruginodis székelykdli B kolénidja esetében, ahol az
alacsony kompeticiés nyom4s ellenére egy tdvoli csalétket aknizott ki intenziven a kol6nia, habér a
kozelieket is felfedezte, valamint (2) a F. cinerea-ndl, ahol szintén gyakran el6fordult a fenti helyzet.
Mig az elso esetben feltehetéen a kol6nidk alacsony egyedsziama €s a hatékony meg pontos rekrutalas
egyiittes hatdsa nyomén el6dllé egyedi konzervativizmus lehet a hattérben (ldsd Diszkusszio), a
masodik esetben az osvények illetd forrdsokhoz valdé kozelsége é€s az alacsony kommunikédcids
hatékonysédg eredményezheti a szuboptimdlis mint4zatot.

A F. cinerea esetében észlelt feladatmegosztds szintén adaptiv jellegii: az osvényeken
haladék konzervativ viszonyuldsa a homokfelszinen megjelend forrdsokhoz eldsegiti az Gsvények
célpontjdul szolgdlé 4lland6é forrasok folyamatos biztositdsit. Ezt a tendencidt az Osvények
aktivitdsdnak j6val stabilabb jellege is megerdsiti. A kérdés az, hogy milyen mechanizmusok vannak

a feladatmegosztds hétterében: egyedi genetikai kiilonbségek, fiatalkori fixdcié vagy akdr egyéni
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taplalékpreferencia? A csalétkeken minden faj esetében megjelen6, a nudum allapotnél 1ényegesen
magasabb kiakndz6 tomeg azt mutatja, hogy a kolénidk megfeleléen nagy tartalékkal rendelkeznek,
mivel az aktivan keres6k szadmét érdemes optimdlisan alacsony szinten tartani, hiszen ez a dolgozdk
életidejét is hosszabbitja (Dreller 1998).

Mi hét az optimum? Feltehet6en tkoldgiai kontextusabdl kiragadva egy adott faj stratégidjat
nem ismerhetjitkk meg teljességében, és ennek kovetkeztében erre az egyszeriinek tind kérdésre sem
vélaszolhatunk kielégitéen. A kompetitiv kontextus beemelése megfeleléen magyardz
szuboptimélisnak tiindé mintdzatokat, és lehetdvé teszi a rélatdst egy adott faj viselkedésének
plasztikus vagy rigid jellegére is. Mint lathatjuk a nem territoriélis fajok tépldlkozasi stratégidja nem
jellemezhetd egyértelmi kategéridkkal, egyedi és ebb6l fakad6éan kolonidlis viselkedésiik
véltozékonysdga teszi lehet6vé, hogy mind domindns, mind szubdominins helyzetben
fennmaradjanak. Az egyedek egyszerii szabilyokon alapulé viselkedése és dontései, melyek akar
szuboptimalisnak tiinhetnek elsd pillantdsa, koléniaszinten optimdlis mintdzatot eredményezhetnek, s
erre, megfelelé szempontok beemelése révén, fényt derithetiink. Az egyedi viselkedés rugalmas
jellege koldniaszintti plasztikussdgot eredményez véltozé korillmények kdzepette, mely lehetdvé teszi

a kol6nia tilélését (Pasteels és mtsai. 1987a, b, Savolainen 1991, Schatz és mtsai. 1999).
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OSSZEFOGLALAS

A hangyak a tarsas ¢életmodu rovarcsoportok kozé tartoznak, ¢€s sikerességitk tobbek kozott
taplalkozasi stratégiaik haté¢konysagaban rejlik (Holldobler és Wilson 1990). Minél rugalmasabb az
alkalmazott taplalkozasi stratégia, annal jobban alkalmazkodnak a kolonidk a valtozo
koriilményekhez, s ez fennmaradasuk esélyeit javitja (Pasteels és mtsai. 1987a, b). A taplalékkeresd
egyedeknek bizonyos dontéseket kell hozniuk keresés kdzben, s ezek koziil a legfontosabbak: mikor,
hol és mit keresni. Feltételezhetjilk, hogy informacidik alapjan az egyedek optimalizalnak, azaz minél
kisebb befektetés révén minél nagyobb nyereségre probalnak szert tenni. A legnyilvanvalobban
optimalizacionak alavethetd tényez6 a taplalckfolt tavolsaga a koldniatdl, a taplalék minbsége és
nagysaga (Detrain és mtsai. 1999, Mailleux ¢és mtsai. 2003, Cogni és Oliveira 2004). Fontos
befolyasolé tényez6 lehet azonban a kolonia nagysaga vagy a kompetitiv és a predacidés nyomas is
(Pasteels €s mtsai. 1987b, Detrain €s mtsai. 1999, Vaughan és Calderone 2002, Halley és Burd 2004,
Thomas ¢s Framenau 2005). Mivel a hangyafajok tobbsége mindenevé ezért gyakran kisebb-nagyobb
mértékl niche-atfedésre keriil sor kozottik, s ez erfs inter- ¢s intraspecifikus kompeticidhoz vezethet
(Czechowski 1984, Czechowski 1990b, Vepsildinen ¢s Savolainen 1990, Gall¢ 1994, Gallé és mtsai.
1994 Vepsilainen és mtsai. 2000, Devigne és Detrain 2002, Dillier és Wehner 2004). Hangyaknal
egy sajatos linearis kompetitiv hierarchia ismert, mely harom 1épcséfoku (lasd Savolainen és
Vepsidldinen 1988, Pisarski és Vepsildinen 1989, Savolainen és mtsai. 1989, Vepsildinen ¢&s
Savolainen 1990): (1) a szubmissziv fajok csupan sajat koloniajukat védik; (2) az agressziv fajok a
taplalékforrast is védik; (3) ¢s végiil a territorialis fajok egy territoriumot védenek.

Egy hangyakozosségben kétségtelenill a territoridlis fajoké a foszerep. Jelentés mértékben
befolyasoljak a taplalék mennyiségét, mindségét ¢€s elérhetdscgct, altalaban a tobbi, alarendelt faj
valamilyen mértékli plasztikussag, amely Iehetbveé teszi a folyamatos alkalmazkodast valtozo
hangyak6zosségi  korilményekhez (Detrain és mtsai. 1999). A vizsgalat targyat képezo
problémakoroket a kovetkez6 nullhipotézisekben fogalmaztuk meg:

(a) A kolodnia ,€rdeke” a taplalékforrasok felfedezési valoszinliségének maximalizalasa.

(b) A koléniak koriil a keresés términtazataban megmutatkozo egyenetlenségek prediktaljak
az gjonnan felfedezett forrasok kiaknazasaban megmutatkozo eltéréseket.

(c) A koloniak minden esetben a kozeli forrasokat preferaljak.
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(d) A nem territorialis fajok koloniai nem gyakorolnak negativ hatast mas fajok keresési

(e) A nem territorialis fajok statusuknak megfelelden viselkednek minden esetben.

() Nincsenck alapvetd killonbségek ugyanazon faj viselkedésében kiilonb6z
hangvak6zosségi koriilmények kozott.
koril: Myrmica rubra (Linnacus, 1758), M. ruginodis Nylander, 1846, Formica cinerea Mayr 1853,
F. balcanina Petrov & Collingwood 1993 — melyet nemrég mutattunk ki Romaniaban (Marké 1998)
— ¢&s Lasius psammophilus Seifert 1992. A kiilonb6zd hangyafajok taplalkozasi sikerének, illetve a
kilonbozé fajok kozotti interakcidk tanulméanyozasara a leggvakrabban hasznalt modszer
mesterséges taplalékforrasok kihelyezése (Savolainen és Vepséaldinen 1988, Czechowski 1990a, Gallé
1991, de Biseau ¢s mtsai. 1994, Azcarate és Peco 2003, Torres-Contreras €s Vasquez 2004). A
kizar6lag mesterséges taplalékforrasok alkalmazasa révén végzett vizsgalatok azonban csupan
részleges képet adnak, hiszen a valosagban ilyen jellegii taplalékforrasok ritkak. Megfigyeléseinket a
vizsgalt fajok koldoniai koril csalétkek hianyaban, majd csalétkek jelenlétében egyarant végeztik,
kovetve az egyedek kozotti negativ interakcidk mindségét €s kimenetelét is, valamint a klimatikus

tényez6k valtozasat.

(1) A klimatikus tényezok és az aktivitas kozotti kozvetlen dsszefiiggés nyilt €l6helyeken €16
fajoknal bizonyithatd: a L. psammophilus, a F. balcanina és a F. cinerea esetében egy€rtelmiien
klimatikus tényez6kt6l fiigg a keres6k aktivitasa (Marko és Kiss 2002, Marko és Czechowski 2004),
mig a M. ruginodis-nal csekély mértékben. Az él6helyek nyilt vagy zart jellegének eltérd hatasat a M.
rubra esete illusztralja, ahol a nyilt él6helyen egyértelmiien, mig ugyanazon faj zart erdében ¢16
koloniai esetében kevésbé vagy egyaltalan nem mutathaté ki klimatikus hatas (Marké és Kiss 2002).
A kiilonboz6 hangyafajok eltérd klimatikus preferenciainak fontos szerepe lehet a kiélezett
kompeticio elkeriilésében (Fermandez-Escudero és Tinaut 1998, Orr ¢s mtsai. 2003). Ez teszi lehetéve

az egyviittélést a F. cinerea és a L. psammophilus esetében (Marké és Czechowski 2004).

(2) Az eredmények alapjan egyértelmiivé valt majdnem minden esetben, hogy a
tanulmanyozott fajok denzitasa altalaban nagyobb koléniaik kézelében (Marko €s Kiss 2002, Kiss és
Marké 2003, Marko és Czechowski 2004). Kivétel a L. psammophilus, ahol az egyedek minimalis
aktivitasa a keresés er@sen esetleges jellegét hangsulyozza (Marké és Czechowski 2004). A koldniak
kozvetlen komyékén feltehetéen csak csokkent mértékben zajlik aktiv keresés, s ezen a zénan az
egyedek tobbsége tobbe-kevésbé koriilhatarolhato kijaro 6svényeken halad at, €s csupan a koloniatél
bizonyos tavolsagra kezdenek el keresni (Verron 1980, Dillier ¢s Wehner 2004, Wehner és mtsai.

2004).
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(3) A koléniak kozelében észlelt nagyobb egyedslrliség a kolonidhoz kozeli forrasok
eroteljesebb kiaknazasat prediktalja. Bar a F. cinerea és a F. balcanina esetében egyarant jellemz6
volt a forrasok tobbségének felfedezése, még ¢ fajok esetében sem volt egyértelmiien prediktalhato a
kozeli forrasok intenzivebb kiaknazasa (Kiss és Marké 2003, Marko és Czechowski 2004,
Czechowski és Marko kozl. alatt). A M. rubra esetében beszélhetiink a kozeli forrasok viszonylagos
els6ségérdl (Marko és Kiss 2002, Kiss ¢s Marko 2003). A M. ruginodis ezzel szemben lényegesen
esetlegesebb stratégiaval rendelkezik, egyes esetekben még koloniaihoz kozeli forrasokat sem fedez
fel, s még abban az esetben is intenzivebben aknaz ki tavoli csalétket, amikor ezzel parhuzamosan
kozeli forrasok kiaknazasa is zajlik (Kiss és Markd 2003). Teljes mértékii esetlegességgel a L.
psammophilus-nal talalkozunk, hiszen a koloniai koriill végzett kisérletek soran egyetlen forras
felfedezésére és kiaknazasara sem kerilt sor, viszont F. cinerea kolniak koril sikeresen kiaknazott

forrasokat (Markoé ¢s Czechowski 2004).

(4) A csalétkek megjelenése jelentds mértékben fokozta a kiillonb6z6 hangyafajok aktivitasat
(Savolainen ¢s Vepsildinen 1988, Kiss ¢s Marko 2003). A célfajok dominanciaja koloniaik koriil
sokszor annak ellenére is fennallt, hogy er8sebb kompetitorok szomszédsaga mast prediktalt (Kiss és
Marké 2003). A fentiek ellenkezdjére is van azonban példa, ahogy ezt az 6rdogtéi M. ruginodis
koléniak koriili vizsgalatok illusztraljak: a csalétkek megjelenése altalaban fokozta ugyan a M.
ruginodis aktivitasat, de a dominans Manica rubida jelenlétét és hatasat még hangsulyosabba tette
(Kiss és Markd 2003). Erdekes kettsségre bukkantunk a F. balcanina esetében: a kissebesi
populacional a Tetramorium caespitum dominanciajat eredményezte a csalétkek megjelenése, mig a
székelykali populacié esetében nem kerilt sor dominanciavaltasra. A nagyméretd forrasok
megjelenése egy fakultativ interspecifikus gatlasi zona megjelenését eredményezi egyes fajok
koléniai koril, mint a M. rubra (Kiss és Marko 2003) és F. cinerea esetében (Markd és Czechowski
2004, Czechowski és Markd kozl. alatt). A L. psammophilus egyuttélését rivalisaval, a I'. cinerea-val
a vizsgalt homokdtin¢ken a napi aktivitasbeli kiillonbségek mellett térbeli szegregacio is lehetdvé teszi

(Mark¢ és Czechowski 2004).

(5) A rivalisokkal szembeni sikeresség els6sorban a dominalt forrasok szamaban, ¢és ezek
kolonia koriili helyzetében mutatkozik meg, valamint a konfliktusok kimenetelében. Vizsgalataink
soran a M. rubra még az agressziv fajokkal szemben is nyerni tudott, noha eddig minden esetben
szubmissziv fajként kezelték (Czechowski 1985, Savolainen és Vepsildinen 1988, Vepsildinen és
Savolainen 1990, Punttila ¢s mtsai. 1996), igy konfliktusos viselkedése alapjan inkabb agressziv
fajnak tekinthetd (Kiss és Marko 2003). Ugyanazon faj kiillénb6z6 populacidi egyértelmiien eltérd

viselkedést 1s mutathatnak a M. ruginodis esetében. E fajt eddig szubmissziv fajként kezelték
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(Pisarski és Vepsildinen 1989, Savolainen ¢s mtsai. 1989, Elmes 1991, Punttila és mtsai. 1996,
Vepsidldinen és mtsai. 2000), mig eredményeink inkabb egy kettdsségre vilagitanak ra ¢ faj
viselkedésében: a szubmissziv és az agressziv kozott valtozik helyzete.

Idegen fajok csupan mozaikosan fordulnak elé F. cinerea kolonidk koril. Az elézetes
varakozasokkal ellentétben szubmissziv fajok is képesek nvemi a F. cinerea-val szemben, ha
tomegesen vannak jelen a csalétken (Marko és Czechowski 2004, Czechowski ¢s Marké kozl. alatt).
A I cinerea territorialis tendencidkkal rendelkezé faj, mely azonban mas fajok er6folénye esetén
kénnyen szubmissziv viselkedést 6lt magara (Marko ¢s Czechowski 2004, Czechowski ¢s Marko
kozl. alatt).

Minden szempontbdl atmeneti a L. psammophilus viselkedése. Bar a vele valo konfliktusok
tobbségét a F. cinerea nyeri, ennek ellenére, ha a csalétken mar megfeleldé szamban van jelen a /.
psammophilus, akkor a konfliktusok kimenetele szamara kedvez6en valtozik. Kompeticios
viselkedése a szubmissziv €s az agressziv jellegek 6tvozetét mutatja (Marko és Czechowski 2004).

A F. balcanina szintén nagy foka kompetitiv plasztikussaggal jellemezheté. Bar nudum
helyzetben dominalt, de csalétkek jelenlétében szamos koldnia koril mar az agresszivként ismert
Tetramorium-ok (Czechowski 1979, Savolainen €s Vepsildinen 1988) uraltak a terepet. A F.
balcanina viselkedése atmenetinek tekinthetd a szubmissziv és agressziv kozott az egyik

populacional, mig inkabb agressziv a székelykali populacio esetében.

(6) A kilonbozé szamu csalétkekkel végzett vizsgalatok érdekes fényt vetnek a I cinerea
taplalékkeresési  stratégiagjara. Az Osvények jelenléte természetszerlileg hozza elbtérbe a
feladatmegosztas Iétének lehetdségét (Anderson €s Ratnicks 2000). Az eredmények megerbsitik,
hogy az dsvényeken halad6d egyedek konzervativak, nem mozgoésithatok mas forrashoz, ami lehetéve
teszi a stabil forras hosszi tavii monopolizalasat, biztositva a kolonia allandd névekedését (Grasso €s

mtsai. 1998, Mody és Linsenmair 2003).

A taplalékkeresés soran Iétrejovo kolonialis mintazatok alapvetden egyszerli egyedi dontések
egymasra tevOdésénck eredményeiként értelmezhetéek (Pasteels s mtsai. 1987a, b, de Biscau ¢s
mtsai. 1994, Bonabeau és mtsai. 1998, Mody és Linsenmair 2003, Roéschard ¢€s Roces 2003,
Depickere és mtsai. 2004b). Eredményeink a tavolsagoptimalizalé mintazat egyértelmii kialakulasat
nem tamasztjak ala, csupan a M. rubra esetében. Tole jelentdés mértékben eltéréen viselkedik a M.
ruginodis. Latszolag megmagyarazhatatlan, hogy bar kozeli forrast is felfedez egy kolonigja, mégis a
tavoli forrast aknazza ki. Valojaban ennek két lehetséges magyarazata is van (Detrain és mtsai. 1999,
Mody ¢s Linsenmair 2003): (1) kis koloniak esetében nem all elegendd szabad keresé a rendelkezésre
egy alternativ forras elétérbe hozasahoz; (2) amennyiben a kompeticiés nyomas nagy altalaban az

adott teriileten, akkor megéri akar tavoli forrast is kiaknazni. A kompeticiés nyomas esik nagyobb

128



Markd Bdlint Nem territoridalis hangvafajok tapldlkozdsi stratégidja Osszefoglalds

sullyal a latba a L. psammophilus esetében. E fajnal a kommunikacié nagy pontossaga is fontos,
hiszen ez lehetdvé teszi a megtalalt forras mieldbbi biztositasat (Slaa és mtsai. 2003, Marko ¢€s
Czechowski 2004). A F. balcanina-nal szintén a kompeticids nyomas lehet az egyik magyarazo
tényezd a szuboptimalis valasztasokra. E fajnal viszont a kommunikacié deficites volta is hozzajarul
a dominanciavesztéshez. A I cinerea altalaban minden csalétket felfedezett, de csak meglepden
keveset aknazott ki, s ekozben tavoli forrasokat elényben részesitett kozelickkel szemben (Marké €s
Czechowski 2004). Koloniai egyértelmiien népesek voltak €s kompeticiés nyomas sem nehezedett ra,
még a F. rufa altal korilvett kolonidk esetében sem (Czechowski ¢s Mark6 kozl. alatt). Ezt a sajatos
mintazatot kétféleképpen magyarazhatjuk: (1) a kiaknazott tavoli csalétkek kozelebb voltak egy mar
Iétezd 6svényhez; (2) ezeket a csalétkeket fedezték fel a dolgozok hamarabb vagy nagyobb szamban,

ami egy nagyobb rekrutalasi hatékonysagot eredményezett a tobbi forrashoz képest.

crer

nem ismerhetjitk meg teljességében, és ennck kovetkeztében erre az egyszerlinek tiind kérdésre sem
valaszolhatunk kielégitden. A kompetitiv kontextus beemelése megfelelden magyaraz
szuboptimalisnak tind mintazatokat, ¢s lehetdvé teszi a ralatast egy adott faj visclkedésének
plasztikus vagy rigid jellegére is. A nem territorialis fajok taplalkozasi stratégiaja nem jellemezhetd
egyértelmil kategdriakkal, egyedi és ebb6l fakaddan kolonidlis viselkedésiik valtozékonysaga teszi
lehetévé, hogy mind dominans, mind szubdominans helyzetben fennmaradjanak. Az egyedek
egyszerll szabalyokon alapulé viselkedése és dontései, melyek akar szuboptimalisnak tlinhetnek elsd
pillantasa, koléniaszinten optimalis mintazatot eredményezhetnek, s erre, megfelelé szempontok

beemelése réveén, fényt derithetiink.
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SUMMARY

Ants are eusocial insects, and their success lies in the efficiency of their foraging strategy
amongst others (Holldobler and Wilson 1990). The more plastic the applied foraging strategy is the
more adaptable a colony becomes to changing conditions (Pasteels et al. 1987a, b). Foraging
individuals make several choices during foraging, ¢.g. when and where to forage, and what to search
for. Supposedly individuals optimize and try to obtain more profit with less cost. The distance of the
food source seems to be the most obvious factor to optimize (Detrain et al. 1999, Mailleux et al.
2003, Cogni and Oliveira 2004), but other important factors should be also taken into consideration
as the size of the colony, or the competitive and predatory pressure (Pasteels et al. 1987b, Detrain et
al. 1999, Vaughan and Calderone 2002, Halley and Burd 2004, Thomas and Framenau 2005). The
majority of ants are polyphagous, and considerable niche-overlap can occur among them, which
causes strong inter- and intraspecific competition (Czechowski 1984, Czechowski 1990b,
Vepsilédinen and Savolainen 1990, Gall¢ 1994, Gall¢ et al. 1994 Vepsildinen et al. 2000, Devigne
and Detrain 2002, Dillier and Wehner 2004). Ants are arranged in a linear competition hierarchy on
the basis of the social organization of the colony and foraging characteristics (see Savolainen and
Vepsidldainen 1988, Pisarski and Vepsdldinen 1989, Savolainen et al. 1989, Vepsildinen and
Savolainen 1990): (1) submissive species, which defend their colony, (2) aggressive species, which
defend the food source as well, (3) and territorial species, which sustain and defend a territory.

Territorial species are the top dominants in ant communities. These species influence the
quantity and quality, as well as the availability of food sources, and generally the foraging strategy of
non-territorial species. Thus it is plausible to assume that a certain degree of plasticity is the key to
success in non-territorial species, which plasticity allows these species to survive and prosper in
different ant communities (Detrain et al. 1999). The following hypotheses were studied in our study:

(a) The colony maximizes the probability of food discovery.

(b) The spatial distribution of foragers around a colony predicts the discovery and
exploitation pattern of food sources.

(c) Colonies prefer close sources to distant sources.

(d) Colonies of non-territorial species do not influence negatively the distribution of other
species.

(e) Non-territorial species always behave accordingly.

(f) Non-territorial species have rigid behaviour irrespective of the composition of the

community.
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The foraging strategy of five non-territorial, widely distributed European ant species were
studied: Myrmica rubra (Linnaeus, 1758), M. ruginodis Nylander, 1846, Formica cinerea Mayr
1833, F. balcanina Petrov & Collingwood 1993 — recently identified in Romania (Markd 1998) —,
and Lasius psammophilus Seifert 1992. The most frequently applied method for the study of foraging
success and competitive behaviour of an ant species is the observation of foragers on artificial food
sources (Savolainen and Vepsildinen 1988, Czechowski 1990a, Gallé 1991, de Biseau et al. 1994,
Azcarate and Peco 2003, Torres-Contreras and Vasquez 2004). Nevertheless the exclusive use of
baits offers only a distorted view on the foraging strategy of a given species, as large food sources
represented by baits rarely occur in nature. The observation of the foraging strategy of the studied
species was carried out in the absence and in the presence of baits, as well. During the observations

the negative interactions between individuals were recorded, as well as the climatic conditions.

(1) The effect of climatic conditions on the activity of ants could be demonstrated mostly in
species inhabiting open areas, as L. psammophilus, F. balcanina, and F. cinerea (Marko and Kiss
2002, Mark6 and Czechowski 2004), and to a lesser extent in M. ruginodis. The different effect
caused by the nature of habitat can be detected in M. rubra, where colonies living in open habitat are
clearly influenced by changes in climatic factors as temperature and relative air humidity, whereas
the same would not stand for colonies inhabiting forests. Differences in climatic preferences are at
the base of peaceful coexistence in many ant species (Fernandez-Escudero and Tinaut 1998, Orr et al.

2003), as in the case of F. cinerea and L. psammophilus (Marké and Czechowski 2004).

(2) The density of foragers of the studied species was higher close to their colonies in the
majority of the cases (Markd and Kiss 2002, Kiss and Marké 2003, Marko and Czechowski 2004),
with the exception of L. psammophilus, where the minimum activity of the foragers underlined the
accidental character of this species’ foraging strategy, as well as its preference for the cooler periods
of the day (e.g. evening, carly moming) (Marké and Czechowski 2004). The observations suggest
that individuals leave the immediate vicinity of the colony on diffuse exit paths, and thorough
foraging activity begins only at a certain distance from a colony (Verron 1980, Dillier and Wehner
2004, Wehner et al. 2004).

(3) The higher density of foragers in the immediate vicinity of colonies predicts the sooner
discovery of food sources close to colonies, as well as the more enhanced exploitation of these
sources. Although the majority of baits were discovered both by F. cinerea and F. balcanina still the
exploitation pattern of baits was not as optimal as predicted (Kiss and Marko 2003, Marké and
Czechowski 2004, Czechowski and Marké in press). The clear priority of close sources could be

detected solely in M. rubra (Marko and Kiss 2002, Kiss and Mark6 2003). The foraging strategy of

131



Balint Marko Plasticity in the foraging strategy of non territorial ants Summary

M. ruginodis seems to be slightly accidental, as close sources were not discovered in several cases,
and preference of distant baits to discovered close baits was also observed (Kiss and Marko 2003).

The extreme case, nevertheless, is represented by L. psammophilus (Marké and Czechowski 2004).

(4) The presence of baits enhances the activity of ants significantly (Savolainen and
Vepsildinen 1988, Kiss and Marké 2003). The dominance of the studied ant species was sustained
around their colonies in spite of the close neighbourhood of stronger species in some cases, as the
case of M. rubra demonstrates in the vicinity of strong /. rufa colony (Kiss and Marké 2003). The
case of F. cinerea vs. F. rufa, and L. psammophilus vs. F. cinerea also supports these observations
(Marko and Czechowski 2004, Czechowski and Marko in press). The negative effect of the dominant
species could be detected in the M. ruginodis population at Lacul Dracului, where the presence of
stronger Manica rubida significantly reduced the foraging activity of M. ruginodis in the presence of
baits (Kiss and Marko 2003). A strange dualism appeared in I balcanina, as well: whereas the
dominance of this species was maintained in one population in front of 7etramorium sp. on baits, the
dominance of Tetramorium sp. over I'. balcanina occurred in another population in the presence of
baits. The appearance of large ephemeral sources represented by baits causes the emergence of
interspecific inhibition zones around the colonies of several species as M. rubra (Kiss and Marko
2003), and I cinerea (Markd and Czechowski 2004, Czechowski and Mark¢ in press). The peaceful
coexistence of L. psammophilus and I'. cinerea is also ensured by spatial segregation despite of the

close neighbourhood of their colonies (Marké and Czechowski 2004).

(5) Through the number and position of dominated food sources around their colonies it is
possible to assess the success of different ant species in front of their competitors, as well as the
frequency and outcome of interspecific conflicts. M. rubra won over aggressive species during our
experiments, nevertheless it was considered to be a submissive species (Czechowski 19835,
Savolainen and Vepsildinen 1988, Vepsilidinen and Savolainen 1990, Punttila et al. 1996), thus, on
the basis of these results, it should be characterized as an aggressive species (Kiss and Marké 2003).

Different populations of the same species may display different competitive behaviour in M.
ruginodis. This species was handled a submissive species up to now (Pisarski and Vepsildinen 1989,
Savolainen et al. 1989, Elmes 1991, Punttila et al. 1996, Vepsildinen et al. 2000), but our results
demonstrate a shift in its behaviour from aggressive to submissive status only in the presence of a
stronger competitor, ¢.g. Manica rubida.

Rival species rarely occur in the immediate vicinity of /. cinerea colonies, their distribution
is mosaic-like. Contrary to the expectations species of lower competitive status can also win conflicts
over F. cinerea when crowded on the baits (Marké and Czechowski 2004, Czechowski and Marké in

press). I cinerea is an aggressive species with territorial tendencies, but it can locally shift to
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submissive behaviour in the overwhelming presence of other species (Marko and Czechowski 2004,
Czechowski and Marké in press).

The behaviour of L. psammohpilus is transitional from every point of view. Although the
conflicts with F. cinerea are mostly won by the stronger Formica, it can also win when present in
great numbers on sources. Its competitive behaviour is a mixture of aggressive and submissive
behaviour (Marké and Czechowski 2004).

I, balcanina can also be characterized with high behavioural plasticity. Although it
dominates in the absence of baits, the aggressive Tetramorium sp. (Czechowski 1979, Savolainen and
Vepsildinen 1988) can become dominant, when large sources appear even in the immediate vicinity
of the F. balcanina colonies. The behaviour of /. balcanina is transitional: mostly aggressive in one

of the studied populations, and shifting to submissive in the other population.

(6) The baiting experiment carried out around F. cinerea colonies reveals an unknown
character of the species” foraging strategy. The presence of trunk trails obviously raises the question
whether task partitioning between foragers occurs (Anderson and Ratniecks 2000). The results
convincingly prove that trunk trail foragers are conservative, and the activity on trails is not
influenced by the presence of large ephemeral sources on the sand surface. The stability of trunk trail
activity makes possible the continuous exploitation of stable sources like aphid colonies, and also

secures the colony’s ‘possession” (Grasso et al. 1998, Mody and Linsenmair 2003).

Complex colonial foraging patterns emerge from the interplay of simple individual
behaviours (Pasteels et al. 1987a, b, de Biscau et al. 1994, Bonabeau et al. 1998, Mody and
Linsenmair 2003, Réschard and Roces 2003, Depickére et al. 2004b). Our results support the distance
optimizing strategy only in M. rubra. M. ruginodis displays an entirely different strategy. Seemingly
it is unexplainable why distant sources are exploited in this species when closer sources are also
discovered. There are two possible explanations to this a priori suboptimal pattern (Detrain et al.
1999, Mody and Linsenmair 2003): (1) there is not enough available free forager to make possible the
switching to the closer source through alternative recruitment; (2) in the event of high competitive
pressure on close sources it pays to exploit even distant sources. The effect of competitive pressure
on the foraging choices is supported in the case of L. psammophilus, as well. The high accuracy of
the species’ communication system allows this species to secure the source on short notice (Slaa et al.
2003, Marko and Czechowski 2004). Competitive pressure determines the enhanced exploitation of
distant sources in /7. balcanina, too. The species” defficient recruitment strategy constitutes a major
handicap when competing for food with the much more effectively recruiting 7etramorium sp.

The majority of baits are discovered by F. cinerea around its colonies, still distant sources are

preferred in some cases (Marko and Czechowski 2004). Its colonies were large and the competitive
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pressure was low, even at colonies surrounded by F. rufa nests (Czechowski and Marké in press).
The suboptimal foraging pattern can be explained in two ways: (1) the exploited distant baits were
close to active trunk trails; (2) the distant bait was first discovered by larger number of foragers,
which assured a higher recruitment rate to this source and the preference stabilized.

What is then the optimum? It seems that the optimality of a decision, of a pattern, of a
strategy cannot be understood without considering the proper ecological context. The analysis of
competitive relationships helps us improve understanding the foraging strategies and their plasticity
in ants, especially in non-territorial species. The behaviour of non-territorial ants does not necessarily
match rigid categories. Their plastic behaviour ensures their survival in dominant and subdominant
position, as well. The plasticity of individual behaviour, and even the suboptimality of an individual
choice can cause the emergence of optimal patterns on colony level (Pasteels et al. 1987a, b,

Savolainen 1991, Schatz et al. 1999).
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