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Összefoglalás. Az egyik legplasztikusabb fenotípusos jelleg a viselkedés, az új élőhelyek meghódítá-

sa során pedig kulcsfolyamat a viselkedési innováció, ami fejlettebb kognitív képességeket és ideg-

rendszert igényel, ezért költségei is vannak. Kutatásunk során azt vizsgáltuk, hogy egy táplálék- és 

élőhely-generalista faj, miután adaptálódott egy viszonylag stabil élőhelyhez, elveszti-e a táplálékvál-

tást segítő innovációs készségét. Ehhez egy manipulatív kísérletet végeztünk, modellállatként a kö-

zönséges víziászka (Asellus aquaticus) felszíni és barlangi populációit használtuk. Hipotézisünk az 

volt, hogy a barlangi, stabilabb környezetben, kisebb a viselkedési innovációs készség. A kísérletek 

során azonban nem ezt tapasztaltuk. 

Kulcsszavak: barlangkolonizáció, adaptáció, fenotípusosos változatosság, táplálékpreferencia, kör-
nyezeti stabilitás. 

Elfogadva: 2019.11.20. Elektronikusan megjelent: 2019.12.11. 

Bevezetés 

FISHER egyszerű és statikus nézőpontja alapján azt várnánk, hogy a populációk átlagos 

fenotípusát a szelekció egy adaptív optimum felé tolja, melynek hatására a populáción belü-

li változatosság alacsony marad (FISHER 1930, 1958). A való életben azonban azt látjuk, 

hogy a populáció a fenotípusos jellegeket tekintve változatos, nem egy szűk optimum körül 

ingadozik. A fenotípusos plaszticitás egy genotípus azon képességét jelenti, hogy különbö-

ző környezetekben különböző fenotípusokat hozhasson létre, amit gyakran nehéz elkülöní-

teni az evolúciós mintázatoktól (WENNERSTEN & FORSMAN 2012).  

A földfelszíni és földfelszín alatti élőhelyek összehasonlítása nagyszerű lehetőséget biz-

tosít annak tesztelésére, hogy az alacsony környezeti változatosság csökkent fenotípusos 

változatosságot okoz-e. A barlangok speciális és elszigetelt élőhelyek, melyek jellemzően 

nagymértékben eltérnek a közvetlen környezetükben lévő felszíni környezettől. Homogé-

nebbek és kevésbé változatosak mind az abiotikus, mind a biotikus környezeti tényezőket 

tekintve, mint a felszíni környezet (BARR & HOLSINGER 1985, CULVER & PIPAN 2019). 
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Nincs napszakos periodicitás, és ugyanígy az évszakok is hiányoznak. A barlangok további 

jellemzője az állandó sötétség, és viszonylagos állandó hőmérséklet. Szegényes a trofikus 

szintezettség, termelők sokszor abszolút nincsenek (BARR 1967).  

Kutatásunk célja a fenotípusos változatosság különbségeinek vizsgálata barlangi és fel-

színi populációk összehasonlításával. Tesztelni kívántuk, hogy egy táplálék és élőhely 

szempontjából generalista fajnak elveszik-e a táplálékváltást segítő innovációs készsége, 

miután egy alacsony komplexitású élőhelyhez alkalmazkodott, melynek fizikai struktúrája 

egyszerű, a hőmérséklet egész évben állandó, az életközösség leegyszerűsödött és csupán 

egyféle tápláléktípus elérhető. Modellfajként a közönséges víziászkát (Asellus aquaticus 

LINNAEUS, 1758, Crustacea, Isopoda) választottuk, mely Európa-szerte elterjedt az édesvi-

zekben, és populációi egymástól függetlenül többször, sikeresen hódítottak meg földalatti 

élőhelyeket (VEROVNIK et al. 2005). A barlangi populációkon szembetűnő a troglomorf ha-

bitus, vagyis a pigmentáció elvesztése, az ommatidák visszafejlődése, és a csáp hosszának 

növekedése (PREVORCNIK et al. 2004). Magyarországon a közönséges víziászka egyetlen 

ismert barlangi populációja a Budán található, kemoautotróf Molnár János-barlangban él 

(BORSODI et al. 2012). A barlangi tavat karsztos hévíz táplálja, így a hőmérséklete  évszak-

tól függetlenül 24 °C körül mozog (KENDER 1939); emellett a kemoautotróf aktivitású bak-

tériumok táplálékként szolgálnak a víziászkáknak, ezzel önálló termelői szintet hozva létre 

más barlangokkal ellentétben, ahol csak kívülről kerül be az alsó trofikus szint. Mivel a vi-

selkedés flexibilitásának fenntartása energiaigényes, és barlangi, viszonylag állandó kör-

nyezet esetében feltételezzük, hogy nem igényel nagy viselkedési flexibilitást, azt várjuk, 

hogy a szelekció a viselkedés flexibilitásának csökkenése felé tolja a populációt. 

Kutatásunk munkahipotézise, hogy a barlangi állandó környezetben a viselkedési flexi-

bilitásnak általában és a flexibilitás extrém formájaként is értelmezhető innovációknak a 

jelentősége feltételezhetően alacsony és ezért az innovációra való hajlam csökken, esetleg 

el is tűnik a barlangi környezethez való alkalmazkodás során. A viselkedési innovációnak 

két fő típusát különíthetjük el: technikai innováció (új viselkedési mechanizmus) és forrás 

innováció (új forrás használata) (OVERINGTON et al. 2009). Az általunk vizsgált gerinctelen 

fajnál inkább a második típus várható, ezért a kutatásunkban tesztelt predikció a következő: 

a felszíni, sokféle táplálékot fogyasztó víziászkák gyorsabban váltanak a specifikus barlangi 

táplálékforrásra, mint a barlangi, egyféle táplálékot fogyasztó ászkák a felszíni táplálékfor-

rásra.  

Anyag és módszer 

Kísérleti állatok 

A gyűjtés 2018. augusztus 15–17. között történt, amikor a felszíni mintavételi helyek 

vízhőmérséklete nagyjából megegyezett a Molnár János-barlang tavának hőmérsékletével, 

nagyjából 23-24 °C körüli. Három felszíni, valamint egy barlangi populációból gyűjtöttünk 

50-50 egyedet, hímeket és nőstényeket egyenlő arányban (25+25). Felszíni mintavételi te-

rületeink a Csömöri-patak (47°35'35.03"N 19°07'21.78"E), a Dunakeszi-tőzegtavak 

(47°36'23.15"N 19°07'24.63"E), valamint a Malom-tó (47°31'05.09"N 19°02'09.19"E) vol-
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tak. A barlangi populáció egyedei a Molnár János-barlangból (47°31'05.09"N 19°02' 

09.19"E) származnak, mely összeköttetésben áll a Malom-tóval, az eddigi vizsgálatok alap-

ján azonban a felszíni és barlangi populáció között nincs génáramlás (PÉREZ-MORENO et al. 

2017). A gyűjtést egyeléses módszerrel végeztük, felszíni élőhelyeken a vízből, vagy vízi 

növényzetből, a Molnár János-barlangban pedig egy speciálisan erre a célra kifejlesztett 

szippantót használtunk, minimalizálva ezzel az állatok sérülésének kockázatát. A mintavé-

teli helyszínekről az élőhelynek megfelelő táplálékot (felszín: vízbe hullott nyárfalevél avar 

(Populus sp.), mivel ez volt legnagyobb mennyiségben jelen levő közös táplálékforrás; bar-

lang: baktériumfilm), valamint vizet is gyűjtöttünk. Fontos megjegyezni, hogy a Molnár 

János-barlangban lévő populáció számára az egyetlen elérhető táplálékforrás a baktérium-

film, míg a felszíni populációk széles táplálékspektrumot fogyasztanak. 

Az állatok közvetlenül a gyűjtést követően az ELTE Biológia Intézetben helyet kapó 

barlangbiológia laborba kerültek, ahol az egyes egyedek nemét sztereomikroszkópos vizs-

gálattal állapítottuk meg, majd egyesével, egyedi kóddal ellátott Petri-csészékben (átmérő: 

85 mm; magasság: 24 mm fedő nélkül) helyeztük el őket. A Petri-csészék alját belül csiszo-

lópapírral felcsiszoltuk, biztosítva ezzel a víziászkák akadálytalan helyváltoztatását az érdes 

felszínen. Minden egyedet az élőhelyéről származó vízben tartottunk, a vízszint kb. a tartó-

edény magasságának feléig ért. Ezt követően az egyedeket populációnként speciális kam-

rákba helyeztük, melyek fedőlapjának belső peremén kétoldalt 1-1 fényforrás helyezkedett 

el, melyek természetes spektrumú fényt (színhőmérséklet: 4500 K) bocsátottak ki. A kam-

rák belsejébe infravörös felvételek készítésre alkalmas, átalakított webkamerákat szerel-

tünk, a felvételekhez szükséges fényforrások a kamrák aljzatába voltak beszerelve. Fontos 

megjegyezni, hogy az ezek által kibocsátott hullámhosszt (900 nm) a víziászkák nem képe-

sek érzékelni (KOHLER et al. 2018). A kamrák oldalfalai átlátszatlan fekete műanyaglapok-

ból készült borítással voltak szigetelve, így szivárgó fény sem a külvilágból sem a dobo-

zokból nem juthatott be illetve ki. A felszíni populációk esetében a felső fénycsövek az 

évszaknak megfelelő megvilágítási időt biztosítottak (16h nappal – 8h sötét), míg a Molnár-

János barlangból származó egyedeket állandó sötétségben tartottuk. 

Kísérleti elrendezés 

A kísérletek augusztus 24 és 27 között zajlottak, egy 48 órás aklimációs időszakot köve-

tően. Közvetlenül a kísérletek előtt egy órával minden egyed pozícióját randomizáltuk egy 

kamrán belül és a Petri-csészék közepére gumigyűrűket helyeztünk (átmérő: 5 mm; magas-

ság: 1 mm), melyek a táplálékforrás kezdeti pozíciójának standardizálására szolgálták, a 

víziászkákat azonban nem gátolták a táplálkozásban. Minden egyedet a saját természetes 

környezetében teszteltünk, így a felszíni populációkat fehér fényben, míg a Molnár János-

barlangból származó egyedeket sötétben. A felvételeket az OBS Studio program segítségé-

vel készítettük. A felvétel az első táplálék behelyezésével egy időben indult és az utolsó 

táplálék behelyezése után 60 percig futott.  

A tesztek során az egyedek fele az élőhelyének megfelelő táplálékforrást (felszíni egye-

dek avart, barlangi egyedek baktériumfilmet), másik fele számára ismeretlen táplálékforrást 

(felszíni egyedek baktériumfilmet, barlangi egyedek avart) kapott. A megmaradt táplálékot 

a teszt után eltávolítottuk, majd 48 óra múlva került sor a második tesztre, melyben felcse-

réltük a táplálékforrásokat. Az tesztek sorrendjét minden egyednél randomizálással alakítot-
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tuk ki. Az akklimációs idő alatt, valamint a két kísérlet között az egyedek nem kaptak táplá-

lékot. 

Adatfeldolgozás 

Az egyedi táplálékpreferencia leírásához a következő egyedi változókat alkalmaztuk: (i) 

a táplálkozási hajlandóságot (vagyis, hogy az állat megkezdte-e a táplálkozást) és (ii) az 

egyedi összes táplálkozási időt. Táplálkozási eseménynek azt tekintettük, amikor az állat 

érintkezett a táplálékforrással és láthatóan manipulálta azt. Akkor tekintettünk befejezettnek 

egy táplálkozási eseményt, amikor az állat legalább egy testhossz távolságra távolodott a 

táplálékforrástól. Hogyha egy egyed egyértelműen nem mutatott érdeklődést a táplálékfor-

rás irányába a 60 perc alatt, a maximum látenciaidőt kapta (3600). Végül 49 egyed nem táp-

lálkozott egyik kísérlet során sem, emiatt binomiális változóként kezeltük a táplálkozási 

hajlandóságot, ahol 1 értéket kaptak az egyedeknek, amik táplálkoztak a teszt ideje alatt és 

0 értéket, melyek nem táplálkoztak ez idő alatt. A statisztikai elemzéseket az R programmal 

(R DEVELOPMENT CORE TEAM 2018) végeztük. 

Annak tesztelésére, hogy hatással van-e a tápláléktípus és populáció az összes egyed 

táplálkozási hajlandóságára, egy általánosított lineáris kevert modellt használtunk, logit 

linkkel (NAKAGAWA & SCHIELZETH 2010). Ebben a modellben a binomiális eloszlású táp-

lálkozási hajlandóság volt a függő-, míg a tápláléktípus, a populációk és ezek interakciói a 

magyarázó változók. A random hatásokat likelihood ratio teszttel becsültük. A modellek 

futtatásához az lme4 és lmerTest könyvtárakat használtuk (BATES et al. 2014, KUZNETSOVA 

et al. 2017). Az esetleges habituáció teszteléséhez z-transzformációt alkalmaztunk a merési 

sorrenden (innen: sorrend), melyet önmagában és az egyeddel összefüggésben (random me-

redekség) is bevittük a modellbe. A random tengelymetszet (random faktorok az egyedek) 

és random meredekség (egyed × sorrend mint random faktorok) modelleket Khi-négyzet 

teszttel hasonlítottuk össze. A marginális és kondicionális R
2
 értékek becslését a MuMIn 

könyvtár (BARTOŃ 2013) használatával, továbbá NAKAGAWA & SCHIELZETH (2013) ajánlá-

sait figyelembe véve végeztük. Ezt követően teszteltük a tápláléktípus és populáció táplál-

kozási időre kifejtett hatását a legalább egyszer táplálkozó egyedek esetében. Ehhez egy 

negatív binomiális eloszlást feltételező általánosított lineáris kevert modellt használtunk, 

log linkkel (NAKAGAWA & SCHIELZETH 2010). A független változók a populáció, az ivar, a 

tápláléktípus és a kísérletek sorrendje voltak.  

Eredmények 

A táplálkozási hajlandóság esetében a habituáció (sorrend) szignifikáns volt (1. táblá-

zat), az egyedek idővel hajlamosabbak voltak táplálkozni, függetlenül a táplálék típusától. 

A Molnár János-barlangból származó egyedek hajlamosabbak voltak táplálkozni, mint 

bármelyik felszíni populáció egyedei (1. táblázat, 1. ábra). Marginálisan szignifikáns kü-

lönbséget találtunk az egyedi viselkedési átlagokban (χ
2
1

 
= 2,61; P = 0,053). Az R

2
 értékek 

alapján a fix hatások a teljes variancia 17,3%-át magyarázzák, míg a teljes modell 29,8%-ot 

magyaráz. 
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1. táblázat. A víziászka populációk táplálkozási hajlamára futtatott binomiális lineáris kevert modell 

eredményei. A szignifikáns eredmények vastagon szedettek. 

Table 1. Results of a binomial linear mixed model running on the nutritional propensity of waterlouse populations. 

Significant results are bold.  

 χ2(df) P 

Populáció 21,97 (4);   < 0,001 

Ivar 0,81 (1);  0,37 

Táplálék 0,11 (1);  0,74 

Sorrend 4,56 (1);  0,03 

Populáció × Ivar 3,88 (3);  0,28 

Populáció × Táplálék 1,20 (1);  0,75 

Ivar × Táplálék 0,62 (1);  0,43 

Populáció × Ivar × Táplálék 2,30 (3);  0,51 

 

 

 

1. ábra. Táplálkozási hajlam az egyes víziászka populációkban. Az ábrán átlagok  

és hozzájuk tartozó standard hibák vannak feltüntetve. 

Figure 1. Nutritional susceptibility in each waterlouse population. The figure shows  

averages and associated standard errors.  

 

Nem találtunk szignifikáns habituációt a táplálkozási idő esetében (2. táblázat). A popu-

láció × tápláléktípus interakciónak a táplálkozási időre szignifikáns volt a hatása (2. táblá-
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zat): felszíni populációk a szokásos tápláléktípussal, a Molnár János-barlangból származó 

egyedek pedig az új tápláléktípussal töltöttek több időt (2. ábra). Más szóval, mindegyik 

populáció a felszíni tápláléktípuson, vagyis a falevélen táplálkozott többet. Az egyedek át-

lagos viselkedése szignifikánsan eltért egymástól (χ
2
1
 
= 206427; P < 0,001).  

2. táblázat. A víziászka populációkon futtatott negatív binomiális kevert modell eredményei. A szig-

nifikáns eredmények vastagon szedettek. 

Table 2. Results of a negative binomial blended model run on waterlouse populations. Significant results are bold. 

 χ2(df) P 

Populáció 2 440 (4) < 0,001 

Ivar 0,44 (1) 0,51 

Táplálék 4,75 (1) 0,029 

Sorrend 2,46 (1) 0,12 

Populáció × Ivar 1,80 (3) 0,61 

Populáció × Táplálék 17,79 (1) < 0,001 

Ivar × Táplálék 0,40 (1) 0,53 

Populáció × Ivar × Táplálék 2,64 (3) 0,45 

 

 

2. ábra. Az egyes tápláléktípusok kezelésével eltöltött idő az egyes víziászka populációkban.  

Az ábrán átlagok és hozzájuk tartozó standard hibák vannak feltüntetve. 

Figure 2. The time spent on treating each foodtypes in each waterlouse population.  

The figure shows averages and associated standard errors. 
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A felszíni populációk táplálkozási viselkedésében nem volt szignifikáns különbség. 

Ugyanakkor a Csömöri-patakból származó populáció esetében trend mutatkozik az ala-

csony táplálkozási hajlam irányába. 

Értékelés 

A viselkedési innováció egyrészt lehetővé teszi minél több forrás hatékony kihasználá-

sát, ugyanakkor a megfelelő viselkedési flexibilitást biztosító központi idegrendszer ener-

giaigényes fejlődése miatt nem elhanyagolható költségei vannak (KOTRSCHAL et al. 2013, 

AIELLO & WHEELER 1995). Ezért egy olyan új élőhely benépesítése esetén, ahol az innová-

ciós készség előnyei elvesznek, vagy látszólag minimálisak, az innovációs készség evolúci-

ós elvesztését vártuk. Az általunk vizsgált barlangban egyetlen táplálékforrásként baktéri-

umtörzsek szolgálnak, melyek nagy része vas- és kén-oxidáló baktérium (BORSODI et al. 

2012). Ezen törzsek jelenléte a barlang magas kéntartalmának köszönhető, és specialitásuk 

miatt valószínű, hogy e törzsek ismeretlenek a felszíni populációk számára. Predikciónk 

szerint a barlangi víziászkák (melyek a Molnár János-barlang esetében genetikailag nagyjá-

ból 140 000 éve izolálódtak, és tértek át barlangi életmódra (PÉREZ-MORENO et al. 2017)) 

nem fogják fogyasztani a felszíni táplálékot, a felszíni víziászkák ellenben képesek lesznek 

váltani a barlangi táplálékforrásra. Egy közelmúltban publikált tanulmány alapján a szerves 

szén (total organic carbon, TOC) jelenléte mérési hibahatár alatt van a Molnár János-

barlangban (DOBOSY et al. 2016), ami arra utal, hogy ez esetben a külvilágból nem kerül be 

szerves anyag, tehát a levélavar valóban ismeretlen táplálék az ott élő állatok számára. 

Egyik megfigyelésünk volt, hogy a barlangi populációban tápláléktípustól függetlenül 

arányaiban több egyed táplálkozott, mint bármely felszíni populáció esetében. A különböző 

tápláléktípusokkal töltött idő esetében predikciónkkal ellentétes eredményeket kaptunk, 

ugyanis a barlangi populáció egyedei is a felszíni tápláléktípust részesítették előnyben. Eb-

ből arra következtethetünk, hogy a barlangi víziászkáknál nemcsak fennmaradt a felszíni 

táplálék felismerésének és elfogyasztásának képessége, de ugyanazt a preferenciát is mutat-

ták a felszíni táplálék iránt, mint a felszíni populációk egyedei.  

A barlangi egyedek jóval nagyobb arányban táplálkoztak a felszínieknél. Magyarázatul 

szolgálhat egy hasonló adaptáció, mint amit az Astyanax mexicanus halfaj esetében figyel-

tek meg. A barlangi életmódhoz alkalmazkodott egyedek jóval fejlettebb szaglással bírnak, 

mely nagy segítséget nyújt többek közt a táplálék megtalálásában (BIBLIOWICZ et al. 2013). 

Könnyen elképzelhető, hogy a közönséges víziászka is hasonló evolúciós folyamat során 

alkalmazkodott, és a barlangi egyedek azért táplálkoztak nagyobb arányban, mert a táplálék 

észlelésére szolgáló kemoszenzoros működésük érzékenyebb, mint felszíni fajtársaiké. A 

Csömöri-patakból származó populáció esetében a vízáram megszűnése közre játszhatott az 

alacsony táplálkozási hajlandóságban. Természetes élőhelyükön a víz áramlása miatt oxi-

géndúsabb a patak, ezáltal a Petri-csészében a csökkent elérhető oxigén stresszfaktor lehe-

tett számukra, bár a közönséges víziászka igen rezisztens a hypoxiára (MALTBY 1995).  

A barlangi populáció egyedei több időt töltöttek a számukra potenciálisan ismeretlen 

tápláléktípus, a levélavar fogyasztásával, mint a számukra megszokott baktériumfilmmel. 

MARCUS et al. (1978) eredményei alapján a levélavar tápanyagtartalma kielégítőbb a 
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baktrériumfilmmel szemben, mely összhangban áll az általunk megfigyeltekkel. Ez magya-

rázhatja, hogy a Molnár János-barlangban élő víziászkák miért táplálkoztak többet a levél-

avarból, mint a baktériumfilmből. Egy másik nyomós érv lehet a levélavar preferálása mel-

lett, hogy a baktériumfilmben nehézfém halmozódik fel, egész pontosan arzén és nikkel, 

mely mérgező a víziászkák számára (MARTIN 1986; DOBOSY et al. 2016).  

Összefoglalva a kutatás eredményeit, úgy sejtjük, hogy a flexibilitáshoz szükséges 

energiaigényből származó hátrány kisebb, mint a flexibilitás elvesztéséből adódó hátrány, 

vagy a flexibilitás ezen szintje elenyésző költségekkel jár. A háttérmechanizmus pontos 

megértéséhez további kísérletek szükségesek, melyek eredményei az evolúcióbiológiában 

és viselkedésökológiában hasznos és értékes információkkal bővíthetik eddigi tudásunkat. 

Köszönetnyilvánítás. A kísérletek előkészítésében és megvalósításában való segítségért köszönet 
illeti HAJRIZ BERISHÁt. A kísérletek a NKFI SNN 125627 pályázat keretein belül valósulhattak meg. 
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Abstract. Behaviour is one of the most plastic phenotypic traits and behavioural innovation could be 

an important mechanism during colonization of novel environments, however, as it requires devel-

oped cognitive skills and nervous system, it has serious costs. Here, we aimed to test whether a spe-

cies generalist for habitat and food sources loses its innovativeness towards food change after colo-

nizing and adapt to a stable environment. To this end, we conducted a manipulative experiment with 

surface and subterranean populations of common waterlouse (Asellus aquaticus). We expected low 

behavioural flexibility and behavioural innovation in animals adapted to caves, as in environments 

with low spatiotemporal variability these are expected to yield low benefits. The pattern we got was 

the opposite in the populations. 

Keywords: cave colonization, adaptation, phenotypic variability, food preference, environmental 
stability. 
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