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Mit tudunk a pókok (Araneae) cirkadián ritmusairól? – Ökológiai 

vonatkozások, vizsgálati módszerek és adatelemzési eljárások 
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Összefoglalás. Kronobiológiai áttekintésünkben bevezetjük az olvasót a biológiai ritmusok kutatásá-

nak rejtelmeibe. Munkánkban először a tudományterület fontosabb szabályait és szakkifejezéseit 

(terminus technikus-ait) ismertetjük, majd az élőlények különböző napszakokhoz történő alkalmazko-

dásának ökológiai jelentőségét és változatait tárgyaljuk. Ezután  részletesebben bemutatjuk, hogy mit 

tudunk a pókok (Araneae) aktivitási ritmusairól és napszakos aktivitásáról, illetve, a csoport példáin 

keresztül azt is, hogy ezek a ritmusok milyen módszerekkel vizsgálhatók laboratóriumban és szabad-

földön. Végezetül, alapozó jelleggel végigvesszük, hogy milyen módszerek/adatelemzési eljárások 

alkalmasak a különböző biológiai ritmusok értékelésére. 

Kulcsszavak: napszakos aktivitás, lokomotoros aktivitás, kronobiológia, pókok, aktivitási típusok. 
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Bevezetés 

Kronobiológia 

A fiziológiai folyamatokban illetve a viselkedésben végbemenő változások általában 

ciklikusan, egyfajta ritmust követve zajlanak. Ez a pókokra nézve ugyanúgy igaz, mint 

minden más állatra nézve (CLOUDSLEY-THOMPSON 1987, WATTS et al. 2015). A hozzávető-

leg 24 órás periódusú ritmusokat, melyeket egy úgynevezett belső „óra” – mely egyfajta 

hipotetikus mechanizmus az agyban, vagy egyéb szervben – vezérel, cirkadián (azaz napi) 

ritmusoknak nevezzük (PITTENDRIGH 1960, MILLS 1973). A napi ritmusok mellett megkü-

lönböztetünk még ultradián (24 óránál rövidebb periódusidővel rendelkező, például tidális, 

azaz ár-apály ritmus) és infradián (egy napnál hosszabb periódusidővel rendelkező, például 

lunáris vagy annuális) ritmusokat is (ASCHOFF 1981). Az ízeltlábúak esetében a biológiai 

ritmusok megnyilvánulnak például a lokomotoros (mozgási) aktivitásukban, de befolyással 

vannak a táplálkozásra, légzésre, kiválasztásra és a reprodukciós tevékenységre egyaránt. A 

ritmus tetten érhető úgy a lárváknál, mint a kifejlett alakoknál, befolyással van a vedlés, 

vagy a bábból való kikelés időpontjára is. A ritmusok biztosítják, hogy az állat bizonyos 

életfunkcióit a nap (vagy év) arra leginkább megfelelő időszakában végezze el (HARKER 

1973, SAUNDERS 2002, DANKS 2003, LAZZARI & INSAUSTI 2008). 
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A legtöbb biológiai ritmus egy erős endogén komponenssel rendelkezik, mely kifejező-

dését változó mértékben befolyásolja a környezet (exogén) hatása (ASCHOFF 1989, 

LAZZARI & INSAUSTI 2008). A ritmusokat általában a belső óra vezérli – mely óra moleku-

láris mechanizmusai mostanra viszonylag jól feltártak (például KO & TAKAHASHI 2006) –, 

amit sokszor exogén szinkronizáló stimulusok hangolnak finomra. Ezeket a stimulusokat 

Zeitgeber-nek (szabad fordításban „időzítő”) is szokták nevezni. A szinkronizáló 

stimulusok általában 24 órás (ún. nychthemeral) ritmusú külső tényezők, mint például a 

fény és a sötétség konzisztens oszcillációja (MILLS 1973). A ritmusok szinkronizációjában 

egyéb tényezők is szerepet játszhatnak (MROSOVSKY 1996, STEPHAN 2002). Vízhez közeli 

életmódú ízeltlábúak esetében például az árapály változása is lehet szinkronizáló tényező, 

illetve közvetlen kiváltója egyes tevékenységeknek (GOTO & TAKEKATA 2015, SAKURA & 

NUMATA 2017). Fontos itt megjegyezni, hogy a tapasztalt ritmusra alapvetően kétféle úton 

hathatnak az exogén tényezők. A belső óra beállításához idő kell, azt nem lehet beállítani 

vagy elállítani egyszeri vagy esetleges stimulusokkal, sőt, az óra sokszor csak a nap bizo-

nyos szakaszaiban fogékony a beállításra. Normális körülmények között a rendszeresen is-

métlődő környezeti ingerek megfelelően állítják be a belső órát, így az biztosítja a megfi-

gyelt ritmus pontos működését. Ez a belső óra (vagy ritmus) szinkronizációja (entrainment) 

(MINORS & WATERHOUSE 1986). Az exogén stimulusok közvetlenül is hathatnak a ritmus-

ra, ezt nevezik „maszkolásnak” (masking, azaz elfedik a belső óra szabályozó hatását). Ez a 

közvetlen hatás lehet például pozitív (positive masking) vagy negatív (negative masking). 

Előbbi esetben az aktivitás növekszik a megvilágítás növekedésével a nappali állatoknál, 

vagy a megvilágítás csökkenésével az éjszakai állatoknál. Negatív hatásról akkor beszé-

lünk, ha az aktivitás csökken a megvilágítás csökkenésével a nappali állatoknál, vagy a 

megvilágítás növekedésével az éjszakai állatoknál (MROSOVSKY 1999). 

A jól szinkronizált endogén ritmusok segítik az állatokat abban, hogy a különböző kör-

nyezeti paraméterek periodikus váltakozására ne csupán reaktívan válaszoljanak, hanem 

előrelátóan, úgynevezett proaktív módon is, ugyanis így képesek a környezet változását – 

például napkeltét vagy napnyugtát – „előre érzékelni” és bizonyos funkciókat még a válto-

zás előtt végrehajtani (JONES et al. 2011, 2018). A napon belüli megvilágítás, vagyis a 

fotoperiódus hossza (LD, vagyis light/dark arány) meghatározó jelentőségű számos ízeltlá-

bú számára. A nappalhossz növekedését vagy csökkenését az ízeltlábúak ritmusai is köve-

tik, sőt, például ősszel a nappalhossz rövidülése váltja ki számos ízeltlábúból a diapauzát, 

vagyis ez az inger ösztönzi őket a nyugalmi állapotba vonulásra, így csökkentve a téli mor-

talitást (LAZZARI & INSAUSTI 2008, SAUNDERS 2002, 2012). Ezzel összefüggésben, egyes 

mérsékelt övi pókfajok is lelassítják vagy felfüggesztik bizonyos élettevékenységeiket. 

Juvenilis egyedeik rövidnappalos körülmények között még megfelelő hőmérséklet és 

zsákmányellátottság esetén is csak később, vagy akár egyáltalán nem vedlenek (KISS & 

SAMU 2002, VETTER et al. 2017). 

A fény szabályozó hatása nélkül az endogén cirkadián periódus hossza szintén külön-

bözhet attól függően, hogy az élőlény konstans sötétségben (DD, dark/dark) vagy éppen 

fényben (LL, light/light) van. Az adott ritmus periódusideje hosszabbodhat, vagy rövidül-

het, esetleg a ritmus csak bizonyos körülmények között marad detektálható. Sőt, a periódus 

idejére a megvilágítási idő mellett a fény intenzitásának is közvetlen hatása lehet 

(KOUKKARI & SOTHERN 2006). Az utóbb említett körülményekre vonatkozó általános sza-

bályokat, – melyek alól ma már számos kivételt ismerünk – a kronobiológia tudományterü-
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let egyik atyjának tartott, JÜRGEN ASCHOFF német orvos és biológus munkássága nyomán 

fogalmazták meg (ASCHOFF 1960, 1979, BEAULÉ 2009). A szabályrendszer a következő: 

Konstans körülmények között (DD, LL) az endogén cirkadián periódus mindig megcsú-

szik, úgynevezett „szabadon futó” (free-running) lesz. A csúszás mértékére és irányára vo-

natkozó szabályok pedig a következők: 

– Aschoff első szabálya: LL-ben a periódusidő a nappali állatok esetében lerövidül, míg 

éjszakai állatok esetében meghosszabbodik. Az LL hatása egyben intenzitásfüggő is, mivel 

a fényesebb megvilágítás fokozza a hatást. 

– Aschoff második szabálya (más néven cirkadián szabály): LL-ben a nappali állatoknál 

a fényintenzitás fokozására az aktivitás ideje növekszik a nyugalmi időhöz képest, míg az 

éjszakai állatok esetében fényintenzitás fokozására az ébrenlét/alvás arány csökken. 

– Aschoff harmadik szabálya: DD-ben a szabadon futó periódus a nappali állatok eseté-

ben 24 óránál hosszabb, míg az éjszakai állatok esetében 24 óránál rövidebb lesz. 

Célkitűzés 

Jelen dolgozat célkitűzései a következők: (1) megismertetni az olvasóval a 

kronobiológia tudományterületének fontosabb szabályszerűségeit; (2) tisztázni az egyes 

szakkifejezések jelentését; (3) bemutatni az élőlények típusait a különböző napszakokhoz 

történő alkalmazkodásuk szempontjából; (4) összefoglalni a pókok napszakos aktivitásáról 

és biológiai ritmusairól eddig felgyűlt ismeretanyagot; (5) ismertetni az aktivitási ritmusok 

vizsgálatára alkalmas különböző laboratóriumi és szabadföldi módszereket; (6) áttekintést 

adni a biológiai ritmusok értékelésére alkalmas fontosabb adatelemzési eljárásokról; és vé-

gezetül (7) megfogalmazni a pókok biológiai ritmusaival kapcsolatos megválaszolásra váró 

kérdéseket és új kutatási irányokat. 

A napszakos aktivitás jellemzői  

Ökológiai szempontból fontos kérdés, hogy egy élőlénynek milyen a napi aktivitási rit-

musa. A különböző temporális (időbeli) nichekhez való adaptáció alapvetően meghatároz-

za, hogy az adott élőlény számára milyen források lesznek elérhetőek, illetve, hogy milyen 

ragadozókkal vagy kompetítorokkal találkozhat (SIH et al. 2000, KRONFELD-SCHOR & 

DAYAN 2003, WELCH & HARWOOD 2014, XIMENEZ-EMBUN et al. 2014). Például a Micaria 

sociabilis (Araneae: Gnaphosidae) hangyautánzó pókfaj nappali aktivitású, mint az utánzott 

fajok, annak ellenére, hogy a pók közeli rokonai mind éjszaka aktívak. Habár a pók nem 

hangyákkal táplálkozik, a velük való együttes előfordulása úgy tűnik, hogy defenzív adap-

tív előnyt biztosít (például védelmet a hangyákat kerülő ragadozóktól) a pók számára (PE-

KÁR & JARAB 2011). 

A napi ritmusuk (diel rhythm) vagy napszakos aktivitásuk szerint a következők lehetnek 

az élőlények: Az éjszakai (nocturnal – nokturnális) fajok a szkotofázisban, azaz sötétség-

ben, éjszaka aktívak, míg a nappali (diurnal – diurnális) fajok a fotofázisban, azaz nappal 

aktívak (MILLS 1973). Ha az aktivitás csak a hajnali szürkülethez köthető, akkor azt 

matutinal (az entomológiában jellemzően matinal), ha csak az alkonyati szürkülethez, ak-
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kor azt vespertine aktivitásnak hívjuk. Azok a fajok, melyek egyszerre mutatnak matutinal 

és vespertine aktivitást, – vagyis a hajnali és alkonyati szürkületben egyaránt aktívak – 

krepuszkuláris (crepuscular) aktivitásúak, de szimplán csak a hajnali, vagy csak az alko-

nyati szürkületi aktivitást is szokták az utóbbi kifejezéssel illetni (WCISLO & TIERNEY 2009, 

BATISTA et al. 2011, REFINETTI 2016). Az olyan fajokat, melyeknél az aktivitás hozzávető-

leg egyenletesen oszlik el a nap 24 órájában, vagy napszakhoz nem köthetően szórványo-

san, illetve szabálytalan időközönként aktívak, katemerális (cathemeral vagy around-the-

clock activity) aktivitásúnak nevezzük (TATTERSALL 1987). Utóbbi állatokra jellemző a 

gyenge, illetve nehezen megfigyelhető cirkadián ritmus, tevékenységüket esetleg csak ult-

radián ritmusok alakítják, vagy teljesen aritmikusak (BLOCH et al. 2013). 

Az állatok aktivitási ritmusának leggyakoribb hullámformája általában kétcsúcsú (va-

gyis bimodális), ami azt jelenti, hogy a hajnali és az alkonyati fokozott aktivitás meglehető-

sen gyakori (ASCHOFF 1966, REFINETTI 2016). Így bizonyos értelemben elmondható, hogy 

a nappali állatok a napkeltei és napnyugtai csúcsok között is aktívak, míg az éjszakai álla-

tok a napnyugtai és napkeltei csúcsok között (REFINETTI 2016). Gyakori, hogy az ilyen két-

csúcsú aktivitási görbét mutató állatok esetében a nappali állatoknál az aktivitási csúcsok 

közvetlenül a virradat után, illetve az alkonyat előtt jelennek meg. Számos éjszakai állat 

esetében viszont az aktivitási görbe maximumai a napnyugtát követően és a napkeltét meg-

előzően mutatkoznak. Ezeket a kétcsúcsú aktivitási mintázatokat eokrepuszkuláris aktivi-

tásnak (eocrepuscular) is nevezik (PITTENDRIGH 1981). A tisztán krepuszkuláris állatok 

azok, amelyek a napkeltei és/vagy napnyugtai aktivitásuk melletti esetleges aktivitásukkal 

nem tüntetik ki egyértelműen sem az éjszakát vagy a nappalt, az következetlenül oszlik el a 

két napszak között (REFINETTI 2016). 

Megjegyzendő, hogy még az olyan fajok esetén is, melyeket egyértelműen nappalinak 

vagy éjszakainak tartanak, egyes egyedek a többi egyedtől eltérően teljesen más aktivitást 

mutathatnak. Sőt, bizonyos környezeti körülmények (például évszak vagy extrém hőmér-

sékleti viszonyok) és ökológiai szituációk (például ragadozó-, vagy versenytársjelenlét) ha-

tására egyes fajok egyedeinél (vagy populációinál) megváltozhat az aktivitási mintázat, vi-

selkedhetnek akár nappaliként, akár éjszakai állatként is (KRONFELD-SCHOR & DAYAN 

2003, HUT et al. 2011, 2012, REFINETTI 2016). Mivel a ritmus szinkronizációjának szem-

pontjából a fény hatása általában meghatározó, ezért a fotóperiódus hosszának változásával 

változhat az aktivitási mintázat (HOPE & JONES 2013, ENSING et al. 2014). Az évszakos ha-

tásokra egy szélsőséges példa a sebes pisztráng (Salmo trutta, Salmoniformes: Salmonidae) 

Arktikus régióban mutatott aktivitási mintázata. A faj aktivitása határozottan bimodális, egy 

virradatot és egy napnyugtát követő csúccsal, azonban a tél közepén az aktivitási mintázat 

mégis unimodális és nappali, míg a nyár közepén szintén unimodális, de éjszakai lesz. 

Mindez a fotóperiódus hosszának drasztikus változására vezethető vissza (PITTENDRIGH 

1981). 

Tehát a cirkadián ritmusok egyes fajok esetén különbözőek a specifikus adaptációból 

adódóan, mely a különböző források kiaknázására, vagy épp a kedvezőtlen feltételek és 

predátorok elkerülésére irányul. Unimodális és bimodális aktivitási eloszlások egyaránt 

megfigyelhetőek mind az éjszakai, mind a nappali fajoknál (LAZZARI & INSAUSTI 2008). 
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1. ábra. Anyphaena accentuata (Anyphaenidae) Operophtera brumata (Geometridae) imágót  

zsákmányol. Mindkét faj a naplemente utáni órákban a legaktívabb. (Fotó: KORÁNYI DÁVID) 

Figure 1. Anyphaena accentuata (Anyphaenidae) preying on an Operophtera brumata (Geometridae) adult.  

Both species are most active after sunset. (Photo by DÁVID KORÁNYI) 

A pókok napszakos aktivitása 

Mivel a pókok általában azt a zsákmányt ejtik el, mellyel az aktív periódusukban talál-

koznak (MALONEY et al. 2003), ezért a pókok napszak szerinti aktivitása fontos predációt 

meghatározó tényező (1. ábra). A napszakos aktivitás, és az aktivitási mintázat potenciáli-

san befolyásolhatja az adott faj zsákmányspektrumának összetételét, így például mezőgaz-

dasági területeken azt is, hogy milyen kártevő, vagy kártevők gyérítésében lehet egy konk-

rét fajnak aktív szerepe (MORSE 1981, HERBERSTEIN & ELGAR 1994, MARC et al. 1999, 

TIETJEN & CADY 2007). A pókok többsége éjszaka aktív (CLOUDSLEY-THOMPSON 2000, 

FOELIX 2011, 2. ábra), egy hipotézis szerint részben azért, mert ilyenkor jóval kisebb a ma-

darak és egyéb ragadozók predációs nyomása (FOELIX 2011, MESTRE et al. 2013). A nappa-

li fajoknak nem csak számos ragadozóhoz, de az UV sugárzáshoz is alkalmazkodniuk kel-

lett, így a nappal aktív hálószövő fajok pókselyme ellenállóbb az UV sugarakkal szemben, 

mint az éjszakaiaké (OSAKI & OSAKI 2011). Nappali aktivitású fajokat elsősorban az ugró-

pókok (Salticidae) (3.a ábra), hiúzpókok (Oxyopidae), karolópókok (Thomisidae) és 

farkaspókok (Lycosidae) családjaiban találhatunk (FOELIX 2011). Emellett vannak olyan 

fajok is (például Avicularia avicularia: Theraphosidae), melyek bimodális szürkületi aktivi-
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tást mutatnak, azaz krepuszkuláris aktivitásúak (CLOUDSLEY-THOMPSON 1987). Egyes fa-

jok (például Aphonopelma sp.: Theraphosidae; Geolycosa domifex: Lycosidae) jellemzően 

inkább inaktívak és nem figyelhető meg náluk jelentős lokomotoros aktivitási ritmus, vagy 

épp a nap 24 órájában bármikor aktívak lehetnek (például Philodromus cespitum: 

Philodromidae), azaz katemerális aktivitásúak (CLOUDSLEY-THOMPSON 1981, MCQUEEN & 

CULIK 1981, MEZŐFI et al. 2019) (3.b ábra). SORIANO-MORALES et al. (2013) mexikói bar-

langokban teljes sötétségben élő fajokat (Euagrus luteus: Dipluridae; Ctenus mitchelli: 

Ctenidae) vizsgálva megállapították, hogy ezek a fajok is rendelkeznek egyfajta „szabadon 

futó” cirkadián lokomotoros aktivitási ritmussal. A periódus konstans sötétségben (DD) 

25,18±0,75 óra hosszúságú, míg az egyedeket LD (12:12) körülmények közé helyezve a 

ciklus 24,12±0,29 óra hosszúságúra rövidült a fény szabályozó hatása révén. A fény – mint 

elsődleges külső szinkronizáló – közvetlen szabályozó hatására (masking) jó példa a 

Metepeira incrassata (Araneidae) szociális pókfaj teljes napfogyatkozás alatt mutatott vi-

selkedése. Az egyedek normális esetben reggel építik a hálójukat és este, sötétedéskor el-

bontják azt. A napfogyatkozás alatt a pókok többsége elkezdte lebontani a hálóját, majd 

miután kivilágosodott, a pókok megjavították a fogóhálót és folytatták nappali tevékenysé-

güket (UETZ et al. 1994). Számos keresztespókféle kifejezetten csak éjszaka aktív (JONES et 

al. 2018). Például a Larinia fajok (Araneidae) egyedei a nap folyamán rejtőzködnek, majd 

szigorúan csak napnyugta után készítik el fogóhálójukat, melyet még a napkelte előtt lebon-

tanak, így teljesen láthatatlannak maradva a nappali ragadozók számára. Éjszaka, ha mes-

terséges fénnyel világítjuk meg a pókokat, rövid időn belül elkezdik a háló lebontását, majd 

a búvóhely keresését (SZINETÁR 2000, SZINETÁR & EICHARDT 2004). 

 

2. ábra. Egy éjszaka aktív pókfaj, a Cheiracanthium mildei (Cheiracanthiidae) egyedeinek (N = 12) 

aktivitási profilja (3 nap átlaga). A függőleges vonalak a különböző szürkületi periódusokat jelzik, 

melyek a következők: navigációs szürkület kezdete, polgári szürkület kezdete, napkelte, napnyugta, 

polgári szürkület vége, navigációs szürkület vége. (Forrás: MEZŐFI L., nem publikált adatok) 

Figure 2. Activity profile (average of three days) of individuals (N = 12) of a nocturnal spider, Cheiracanthium 

mildei (Cheiracanthiidae). The vertical lines indicate the different twilight periods as follow: nautical dawn, civil 
dawn, sunrise, sunset, civil dusk and nautical dusk. (Source: MEZŐFI L., unpublished data) 

A pókok között egyaránt találhatunk negatív- (például éjszakai fajoknál) és pozitív 

fototaxisú (például nappali fajoknál) taxonokat (NAKAMURA & YAMASHITA 1997). Azon-

ban nem a fototaxis dönti el, hogy az adott faj nappali, vagy éjszakai lesz-e. A Larinioides 
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sclopetarius (Araneidae) keresztespókfaj bár éjszaka aktív, fogóhálóját a Larinia fajokkal 

ellentétben, ha teheti, fényforrások közelében készíti el. Az, hogy a mesterséges éjszakai 

megvilágítás nem zavarja, lehetővé tette a faj számára, hogy a nappali ragadozókat elkerül-

ve használja ki a pozitív fototaxist mutató rovartáplálékot (HEILING & HERBERSTEIN 1998, 

HEILING 1999). 

 

3. ábra. Carrhotus xanthogramma (Salticidae) (a) és Philodromus cespitum (Philodromidae) (b) nős-

tények (baloldalt, N = 10 és 11) és hímek (jobboldalt, N = 10 és 9) aktivitási mintázata (3 nap átlaga). 

Középen a nyíl jelzi az átlagos aktivitási csúcsot, hossza az átlagos rezultáns hossznak felel meg. Az 

aktivitási szint gyök transzformáltját 30 perces felbontásban ábrázoltuk. A szaggatott vonalak jelzik 

az átlagos aktivitási csúcs 95%-os konfidencia intervallumát. A hat rövidebb vonal a különböző szür-

kületi periódusokat jelzi, melyek a következők: navigációs szürkület kezdete, polgári szürkület  

kezdete, napkelte, napnyugta, polgári szürkület vége, navigációs szürkület vége.  

(Forrás: MEZŐFI et al. 2019) 

Figure 3. The activity pattern (average of three days) of Carrhotus xanthogramma (Salticidae) (a) and 

Philodromus cespitum (Philodromidae) (b) females (left, N = 10 and 11) and males (right, N = 10 and 9). The 

mean activity peak (circular mean) is indicated by the arrow and its length is related to the mean resultant length. 

The square-root of the level of activity was plotted at 30 min intervals. Dashed lines indicate the 95% confidence 
intervals of the mean peak activity and the six shorter solid lines indicate the different twilight periods as follow: 

nautical dawn, civil dawn, sunrise, sunset, civil dusk and nautical dusk. (Source: MEZŐFI et al. 2019) 
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A pókok esetében az egyes szempárok különbözhetnek felépítésükben, érzékenységük-

ben, de a különböző életmódú csoportok/fajok (például nappali vagy éjszakai vadászok) 

szemei között is megfigyelhetők különbségek (MUÑOZ-CUEVAS et al. 1998, YAMASHITA & 

NAKAMURA 1999, BARTH 2002). A szemek érzékenysége a napszak függvényében változ-

hat (MUÑOZ-CUEVAS et al. 1998), sőt, a szemekben lezajló folyamatoknak saját endogén 

cirkadián ritmusuk is lehet (KOVOOR et al. 1999). Például az Araneus ventricosus 

(Araneidae) éjszakai faj esetében az elülső szemsor középszemei (AME) a sötét periódus-

ban érzékenyebbek lesznek és konstans sötétségben is megtartják érzékenységükben a kö-

rülbelül 24–25 órás periódusú ritmusukat (YAMASHITA & NAKAMURA 1999, YAMASHITA 

2002). 

A pókoknál a hímek általában aktívabbak/mobilisabbak a nőstényeknél, részben mivel a 

zsákmányszerzés mellett a nőstények felkutatása is az ő feladatuk (SALVESTRINI & 

GASNIER 2001, SULLIVAN & MORSE 2004, FRAMENAU 2005, FOELIX 2011). Bár a nősté-

nyek általában nagyobbak a hímeknél (HEAD 1995), a hímeknek sokszor relatíve hosszab-

bak a lábaik. E tulajdonságukat egy hipotézis szerint a számukra kedvezőbb nagyobb mobi-

litásra irányuló ivari szelekció eredményének köszönhetik (GASNIER et al. 2002, 

FRAMENAU 2005). A magasabb aktivitásukkal összefüggésben talajcsapdázással – mely el-

terjedt módszer a talajfelszíni pókközösségek mintázására és vizsgálatára (UETZ & 

UNZICKER 1976) – általában nagyobb arányban gyűjthetők a hímek (például a Lycosidae, 

Thomisidae és Salticidae családoknál) (TOPPING & SUNDERLAND 1992, PRÓSZYNSKI & 

LUBIN 1993, FUJII 1997, BOGYA & MARKÓ 1999). Kivételek eddig csak az ugrópókok kö-

réből ismertek, ahol a nőstények bizonyultak az aktívabb ivarnak (TORK 2018, MEZŐFI et 

al. 2019). Az aktivitási szint mellett a két ivar napon belüli aktivitási mintázata is eltérő le-

het (KRUMPALOVÁ & TUF 2013, MEZŐFI et al. 2019). A pókoknál az aktívabb periódust ál-

talában magasabb metabolikus ráta is jellemzi (SCHMITZ 2004), továbbá a magasabb aktivi-

tási szint összefügghet a gyorsabb életmenettel (RÁDAI et al. 2017) és a gyengébb 

kondícióval (INGLE et al. 2018). Az utóbbival összefüggésben az aktívan kereső vadászok 

esetében az éhezés következtében megnőhet az egyedek aktivitása (WALKER et al. 1999). 

Az aktivitási ritmus laboratóriumi vizsgálata 

Számos tanulmány született melyekben különböző pókfajok lokomotoros aktivitási rit-

musát vizsgálták laboratóriumi körülmények között. ORTEGA-ESCOBAR (2002) Lycosa 

tarentula (Lycosidae) egyedeket vizsgált számítógéphez kapcsolt infravörös fotocellák se-

gítségével, melyek a pókok mozgását érzékelve aktiválódtak. A pókok mozgási aktivitási 

ritmusát hat perces felbontásban értékelte, 1-es értéket kapott az egyed, ha aktív volt az 

adott időintervallumban és 0 értéket, ha nem. Teljes sötétségben (DD) vizsgálva az egyedek 

átlagosan 24,1 órás periódusú „szabadon futó” ritmust mutattak. Az egyedeket LD (12:12) 

körülmények közé helyezve a pókok többsége éjszakai aktivitást mutatott, azonban kons-

tans fényben (LL) vizsgálva aritmikus lett a mozgási aktivitásuk. ORTEGA-ESCOBAR (2002) 

a különböző szempárok letakarásával és szabadon hagyásával megállapította továbbá, hogy 

az elülső szemsor középszemeinek (AME), annak ellenére, hogy ennek a szempárnak van a 

legnagyobb szerepe az orientációban, nincs szerepe a ritmus szinkronizálásában. Azok az 

egyedek, melyeknél csak ez a szempár nem volt letakarva, LD körülmények között „fázis 



A PÓKOK (ARANEAE) CIRKADIÁN RITMUSAI 

 123 

eltolódás” (phase shifting) lépett fel az aktivitási ritmusban, így „szabadon futó” cirkadián 

ritmust mutattak. Ezzel szemben a többi három szempár (ALE, PME és PLE) mind képes 

volt a ritmus szinkronizálására. 

SUTER (1993) számítógépre csatlakoztatott infravörös fototranzisztorok és infravörös 

diódák segítségével vizsgált üvegfiolákban tartott Frontinella pyramitela (Linyphiidae) és 

Argyrodes trigonum (Theridiidae) egyedeket. Megállapította, hogy nem minden egyes 

egyednél figyelhető meg cirkadián ritmus a lokomotoros aktivitásban, és, hogy részben 

magasabb frekvenciájú – rövidebb periódusidejű – (ultradián) endogén ritmusok is szerepet 

játszanak a mozgási aktivitási mintázatok kialakításában. SUTER & BENSON (2014) csodás-

pók (Pisauridae) és farkaspók (Lycosidae) fajok adult és szubadult nőstény egyedeit vizs-

gálva arra a megállapításra jutott, hogy a legtöbb esetben az egyes egyedek nem követnek 

szigorúan nappali vagy éjszakai életmódot. A statisztikailag jelentős nokturnalitást vagy 

diurnalitást mutató egyedeknél/fajoknál is megfigyelhető akár komolyabb aktivitás a nyu-

galmi periódusban is. Az egyes pókok vizsgálatával megerősítették az ultradián periódusok 

jelenlétét.  

A Cupiennius salei (Ctenidae), vagy a Parasteatoda (syn: Achaearanea) tepidariorum 

(Theridiidae) esetében is – melyek kedvelt modellfajok, fejlődésmenetük, biológiájuk régó-

ta kutatott (BARTH 2008, MCGREGOR et al. 2008) – rendelkezésre állnak laboratóriumi meg-

figyeléseken alapuló adatok a fajok napi aktivitási mintázatáról (SEYFARTH 1980, SCHMITT 

et al. 1990, WOLF 2011). SCHMITT et al. (1990) aktográf (actograph) segítségével vizsgáltak 

három Cupiennius nembe tartozó fajt. A pókok aktivitását 72 órán keresztül mérték és 10 

perces felbontásban értékelték ki. Azon kívül, hogy a fajok éjszakai aktivitást mutattak, 

megállapították, hogy a hímek átlagosan 3,5–12,7-szer aktívabbak a nőstényeknél és a C. 

coccineus, illetve C. getazi szimpatrikus fajpár esetében, a C. coccineus fajnak a relatív 

mozgási aktivitási minimuma a C. getazi faj abszolút aktivitási maximumával van átfedés-

ben. Ez az aktivitási mintázatban megfigyelhető különbség feltehetően hozzájárul az emlí-

tett két szimpatrikus faj reproduktív izolációjához. 

TIETJEN & CADY (2007) szubletális malathion (szerves foszforsav-észterek csoportjába 

tartozó rovarölő szer) dózis hatását vizsgálták többek között a Salticus scenicus (Salticidae) 

faj napi mozgási aktivitás mintázatára. Az állatok aktivitását egy videokamera segítségével 

rögzítették, mely 10 másodpercenként készített felvételeket az egyedekről. Az éjszakai fel-

vételek infravörös LED megvilágítás mellett készültek, mivel ebben a tartományban (~700 

nm fölött) a kifejezetten jól látó ugrópókok szemei is teljesen érzéketlenek (YAMASHITA 

2002, ZUREK et al. 2015). A vizsgálatban (TIETJEN & CADY 2007) megállapították, hogy a 

malathion hatására hozzávetőleg egy órával korábbra tolódott a faj aktivitási csúcsa a kont-

roll egyedekéhez képest, rámutatva így a növényvédő szerek a hasznos ízeltlábú szerveze-

tek napi aktivitási ritmusára gyakorolt esetleges mellékhatásaira. A növényvédő szerek az 

aktivitási szintre is negatív hatással lehetnek (BAATRUP & BAYLEY 1993, PEKÁR & BENEŠ 

2008). BAATRUP & BAYLEY (1993) például Pardosa amentata (Lycosidae) egyedek mozgá-

si aktivitásának jelentős csökkenését figyelte meg szubletális cipermetrin (szintetikus 

piretroid rovarölő szer) kezelések hatására. 

MOORE et al. (2016) a Cyclosa turbinata (Araneidae) faj lokomotoros aktivitásának 

vizsgálata közben tapasztalták a pókoknál ismert legrövidebb periódusidejű endogén „sza-

badon futó” ritmust (MAMMOLA et al. 2017). A normálisan éjszakai aktivitású faj egyedeit 

konstans sötétségbe (DD) helyezve, Aschoff harmadik szabályának megfelelően 24 óránál 



MEZŐFI L. 

 124 

rövidebb, hozzávetőleg 19 óra körüli periódusidejű cirkadián ritmust eredményezett. 

Aschoff harmadik szabályának működését számos más pókfajnál is megfigyelték (például 

ORTEGA et al. 1992, JONES et al. 2018, GARMANY et al. 2019). MOORE et al. (2016) megál-

lapították továbbá, hogy a normálisan bimodális ritmus első csúcsát feltehetően a fény „hi-

ánya” váltja ki, míg a második csúcs bizonyítja a ritmus endogén voltát, mivel normális kö-

rülmények között (LD) még a sötét szakaszban, a fény szakasz előtt pár órával jelentkezik, 

és ez lehetett az, ami DD körülmények között is tovább „futott”, így alakítva ki a szokatla-

nul rövid periódusú ritmust. 

Nemcsak a mozgási aktivitásban megjelenő cirkadián ritmus vizsgálatára van példa a 

pókoknál. JONES et al. (2011) azt a hipotézist tesztelték, miszerint ha bizonyos fajok a nap 

jól meghatározott szakaszában táplálkoznak, akkor kevésbé agresszívek (vagy inkább 

defenzívebbek) azokban a szakaszokban, amikor nem táplálkoznak, vagy nem keresik aktí-

van a forrásokat. Az éjszakai aktivitású Larinioides cornutus (Araneidae) faj egyedein az 

úgynevezett tetszhalál (thanatosis) antipredátor viselkedési választ vizsgálva megállapítot-

ták, hogy az egyedeknél nappal tovább tart a tetszhalott állapot, mint éjjel. Konstans sötét-

ségben és konstans fényben vizsgálva az egyedeket, szintén kimutatható volt, hogy ez az 

antipredátor viselkedési forma egyfajta cirkadián szabályzás alatt van. WATTS et al. (2015) 

Anelosimus studiosus (Theridiidae) egyedek merészségét vizsgálva megállapították, hogy a 

pókok a napnak abban az időszakában (este és az éjszaka első felében) a „legbátrabbak”, 

amikor a természetes élőhelyükön a legaktívabbak a potenciális zsákmányszervezetek. 

Eredményeikkel így rámutattak a viselkedésben jelentkező napon belüli plaszticitás (azaz a 

viselkedési mutatókban megnyilvánuló napi ritmusok) adaptív jelentőségére. 

A pókok aktivitási ritmusának megfigyelése természetes fotoperiódus mellett 

A szabadföldi megfigyelések nem feltétlenül támasztják alá a laboratóriumi körülmé-

nyek között nyert megállapításokat, mivel a természetes környezet sokkal gazdagabb cikli-

kus stimulusokban. A cirkadián ritmusoknak a természeteshez minél közelebb álló körül-

mények között történő vizsgálata, az egyes ritmusok adaptív jelentőségének hitelesebb 

értelmezését teheti lehetővé (VANIN et al. 2012, KRONFELD-SCHOR et al. 2013, MENEGAZZI 

et al. 2013). Természetes körülmények között a szürkületi időszakot is figyelembe kell ven-

ni az aktivitási mintázat értékelésénél. A szürkület időszakát számíthatjuk a navigációs 

szürkület kezdetétől a napkeltéig és napnyugtától a navigációs szürkület végéig (ENSING et 

al. 2014). A nappalt viszont a polgári szürkület kezdete és vége határozza meg, mivel a 

fényintenzitás logaritmusának változása ezekben az időpontokban a leggyorsabb, így álta-

lában ezek az időpontok tekinthetők a biológiai rendszerek számára a fény „fel- és lekap-

csolásának” (HUT et al. 2013). A navigációs szürkület alatt a nap 12° és 6° között, míg a 

polgári szürkület esetében a nap 6° és 0° között tartózkodik a horizont alatt (USNO 2018). 

MARC (1991) videokamera segítségével rögzítette Anyphaena accentuata 

(Anyphaenidae, 1. ábra) egyedek aktivitási ritmusát természetes fényviszonyok és foto-

periódus mellett. Megállapította, hogy az A. accentuata éjszakai aktivitású, a napnyugta 

utáni három órás intervallumban a legaktívabb és aktív marad egészen addig, míg a fényin-

tenzitás reggel el nem kezd növekedni. MEZŐFI et al. (2019) a rozsdás ugrópók (Carrhotus 



A PÓKOK (ARANEAE) CIRKADIÁN RITMUSAI 

 125 

xanthogramma: Salticidae) és egy fürgekarolópók (Philodromus cespitum: Philodromidae) 

aktivitási mintázatait vizsgálták szintén természetes fény és fotoperiódus mellett. A C. 

xanthogramma esetében azt találták, hogy a faj szigorúan nappali aktivitású és mindkét ivar 

aktivitási csúcsa szinte percre pontosan megegyezik (3.a ábra). Az aktivitási ritmusuk ki-

alakításában egyértelműen a 24 órás periódusidejű komponensnek volt meghatározó szere-

pe (4.a ábra), de meglepő módon a nőstények aktívabbnak bizonyultak a hímeknél (5.a áb-

ra). Ezzel szemben a Ph. cespitum egyedek katemerális aktivitásúnak bizonyultak, azaz a 

nap minden szakaszában mutattak aktivitást. A két ivar aktivitási mintázata eltért, a nősté-

nyek éjszaka, közvetlenül a navigációs szürkület előtt voltak a legaktívabbak, míg a hímek 

átlagos aktivitási csúcsa reggelre esett (3.b ábra). Az utóbbi faj katemerális aktivitásával 

összefüggésben számos ultradián komponens volt detektálható az aktivitási ritmusban, kü-

lönösen a nőstények esetében, ahol a relatíve erős 12 órás periódusidejű komponens miatt 

bimodálisnak bizonyult az említett ivar aktivitása (4.b és 5.b ábra). 

 

4. ábra. Carrhotus xanthogramma (Salticidae) (a) és Philodromus cespitum (Philodromidae) (b) 

egyedek idősorainak (72 óra hossz) Fourier-analízise. Baloldalt a szignifikáns (α < 0,01 szinten detek-

tált) frekvenciák populáción belüli arányát, míg jobboldalt a detektált frekvenciák átlagos relatív amp-

litúdóit tüntettük fel a legnagyobb átlagértékhez normalizálva. (Forrás: MEZŐFI et al. 2019) 

Figure 4. Results of the Fourier analysis of the time series (72 h long) recorded for Carrhotus xanthogramma 
(Salticidae) (a) and Philodromus cespitum (Philodromidae) (b). On the left, we show the probabilities of the 

appearance of significant peaks in a given number of cycles per day. The probabilities are computed as the ratio 

between the number of individuals exhibiting a spectral peak (detected at α < 0.01 level) in a given cycle and the 
total number of females and males studied. On the right, we show the individual means of the relative powers of 

the significant spectral peaks for the female and male spiders, in terms of the number of daily cycles. The plotted 
values are normalized relative to the largest mean value. (Source: MEZŐFI et al. 2019) 
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5. ábra. Carrhotus xanthogramma (Salticidae) (a) és Philodromus cespitum (Philodromidae) (b) 

egyedek ivarspecifikus napi (és 12 órás) lokomotoros aktivitási ritmusa. A bal oldali panelen a fix 24 

órás periódusidővel illesztett koszinusz görbék láthatók. A pontok az egyes egyedek óránkénti átlagos 

aktivitási szintjét jelölik. A szaggatott vonalak a 95%-os konfidencia intervallumát mutatják a gör-

béknek. A jobb panelen láthatók az ivarspecifikus különbségek az egyedileg illesztett görbék külön-

böző fázisai által kijelölt aktivitási szintekben: az aktivitási szint a görbék maximumában (Max), mi-

nimumában (Min) és az átlagos aktivitási szintek (Átl.). A különböző betűk szignifikáns különbséget 

(P < 0,05) jeleznek az adott faj nőstényein és hímjein belül, míg a csillagok (* = P < 0,05, ** = P < 

0,01) az ivarok közötti különbséget mutatják. (Forrás: MEZŐFI et al. 2019) 

Figure 5. Daily (and 12 h) locomotor activity rhythms recorded for Carrhotus xanthogramma (Salticidae) (a) and 

Philodromus cespitum (Philodromidae) (b). In the left panel cosine-fitted curves based on the model parameters 
obtained using a fixed 24-h period are shown. Each dot is the hourly average activity level (jittered) of one 

individual. Dashed lines indicate the 95% confidence intervals of the sex-specific fitted curves. Sex-related 

differences in the activity levels at different phases of cosine curve are shown in the right panel. The activity levels 
at the maximum (Max) and at the minimum (Min) of the individually fitted cosine curves and the mean levels of 

activity (Átl.). Different letters indicate significant differences (P < 0.05) within males and females of a species 

while the asterisks indicate significant differences (* = P < 0.05, ** = P < 0.01) between the sexes. (Source: 
MEZŐFI et al. 2019) 

Számos kifejezetten szabadföldi megfigyelést is végeztek a pókok napon belüli aktivitá-

sának meghatározására. PFANNENSTIEL & YEARGAN (2002) például Helicoverpa zea 

(Noctuidae) tojásokat helyeztek ki kukorica és szójanövényekre, majd három óránként elle-

nőrizték, hogy milyen szervezetek táplálkoznak a tojásokkal. Ezzel a módszerrel állapítot-
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ták meg, hogy a Clubiona abbotii (Clubionidae) kalitpókfaj csak éjjel zsákmányolja a tojá-

sokat. WARD & LUBIN (1992) vizes élőhelyeken figyelte meg az ott élő keresztespókfélék 

(Araneidae) éjszakai aktivitását. Megállapították, hogy ősszel a kisebb méretű pókok jel-

lemzően a napnyugta körüli időszakban készítik hálóikat, amikor a kisebb szúnyogalkatú 

zsákmányok rajzanak. A nagyobb pókok ezzel szemben az éjszaka folyamán később szövik 

(nagyobb) hálóikat, amikor a nagyobb méretű rovarok (például éjjeli lepkék) repülnek. 

WARD & LUBIN (1992) szerint a nagyobb pókok nem a nagyobb méretű éjjeli lepkék miatt 

éjszakáznak, hanem mert az esti szürkületben a nagyobb pókok könnyebben áldozatul es-

hetnek a ragadozóiknak, mint teljes sötétségben. NØRGAARD et al. (2006) infravörös fény-

sorompókat helyeztek ki a Namib-sivatagban élő Leucorchestris arenicola (Sparassidae) 

vadászpókfaj aktivitásának tanulmányozásához. Megállapították, hogy a faj szigorúan éj-

szaka aktív és a legsötétebb éjszakákon, azaz újholdkor legmagasabb az aktivitása. Talaj-

csapdák kihelyezésével és fogásuk rendszeres időközönként történő ellenőrzésével jól 

nyomon követhető a talajfelszíni ízeltlábúak napszakos aktivitása. Az ilyen mintagyűjtést 

megkönnyítendő, többféle automatizált talajcsapdát (time-sorting pitfall trap) is kifejlesz-

tettek (BLUMBERG & CROSSLEY 1988, BUCHHOLZ 2009). KRUMPALOVÁ & TUF (2013) egy 

csehországi ártéri erdőben és környékén tavaszi és őszi felvételezéseket végeztek talajcsap-

dákkal. 100 csapdát helyeztek ki és több napon keresztül három óránként ellenőrizték azok 

tartalmát. Ebben az esetben úgy találták, hogy a vizsgált területen a talajszinten élő pókfa-

jok körében a nappali aktivitás gyakoribb, mint az éjszakai. Az 5 mm-nél kisebb testméret-

tel rendelkező fajok (például Linyphiidae család tagjai) késő éjszaka, illetve reggel, míg az 

5 mm-nél nagyobb testmérettel rendelkező fajok (például Lycosidae család fajai) délután, 

illetve este voltak aktívak. Részben a talajfelszín hőmérsékletével lehet összefüggésben az 

aktivitási mintázatbeli eltérés, ugyanis a nagyobb pókok a nap melegebb időszakában vol-

tak aktívak. Valószínűleg ez teszi lehetővé a különböző testmérettel rendelkező fajok koeg-

zisztenciáját a talajfelszín pókegyüttesében. Tehát a testméret a cirkadián aktivitást jelentő-

sen befolyásoló faktor lehet (KRUMPALOVÁ & TUF 2013). CHAPMAN & ARMSTRONG (1997) 

automatizált talajcsapdákkal követték nyomon fejes káposzta parcellák talajfelszíni pókjai-

nak napszakos aktivitását. Az egyik parcellát gyommentesen tartották, a másiknál here alá-

vetést alkalmaztak. Azt találták, hogy az Erigone (Linyphiidae) nem egyedei a gyommente-

sen tartott parcellában éjszaka és reggel aktívak, míg a plusz takarónövényzettel borított 

parcellában napközben mutatták a legnagyobb aktivitást. A vizsgálat rámutat a habitat, il-

letve a habitat hordozta tulajdonságok esetleges aktivitást módosító hatására. A főleg éjsza-

ka aktív pókok a plusz takarónövényzettel borított parcellában feltehetően az ott uralkodó 

párásabb mikroklíma és alacsonyabb talajhőmérséklet miatt tudtak nappal is aktívak lenni. 

Számos tanulmányt lehetne még sorolni (DONDALE et al. 1972, ALDERWEIRELDT 1994, FU-

JII 1997, MARSHALL et al. 2002, LUNDGREN et al. 2009, KRÓL et al. 2018) melyekben szin-

tén talajcsapdák segítségével vizsgálták a talajszinten élő pókfajok napi aktivitási ritmusát. 

Sokkal kevesebben foglalkoztak a különböző fás növények lombozatán élő pókfajok aktivi-

tási ritmusának szabadföldi megfigyelésével. Almaültetvények lombkoronaszintjén előfor-

duló pókfajok napszak szerinti aktivitását BROWN et al. (2003) vizsgálták részletesebben. 

Egy észak-virginiai (USA) almaültetvényben, óránként végzett kopogtatásos mintavétele-

zések alapján megállapították, hogy az ott előforduló jegyespókoknak (Anyphaenidae) átla-

gosan 01:00±3 órakor, a fürgekarolópókoknak (Philodromidae) 23:00±5 órakor, és a 

karolópókoknak (Thomisidae) pedig 24:00±6 órakor volt a legnagyobb az egyedsűrűségük, 

tehát ezekben az órákban lehet az aktivitási csúcsuk is. Megjegyzendő, hogy a lombozat 
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rázásával vagy a vázágak ütögetésével bizonyos esetekben az éjjeli és nappali fajok egyedei 

egyaránt hatékonyan gyűjthetők, így az ilyenfajta mintavételezésből nem mindig lehet 

messzemenő következtetéseket levonni a gyűjtött faj napszakos aktivitására (COSTELLO & 

DAANE 2005). 

A biológiai ritmusok értékelése 

A cirkadián fiziológia területén végzett adatelemzésnek a feladata többnyire a cirkadián 

ritmicitás azonosítása olyan adathalmaz esetén, mely számos ritmikus és nem ritmikus 

komponenst tartalmaz. Mivel az adatpontok időben egymást követő megfigyelésekre vo-

natkoznak ezért az adatkészletet gyakran „idősornak” is nevezik (REFINETTI et al. 2007, 

REFINETTI 2016). 

Általánosságban különbséget tehetünk „időtartományban” (time domain) és „frekven-

ciatartományban” (frequency domain) történő elemzés között. Míg az „időtartományban” 

alkalmazott módszerek magában az idősorban keresik a szabályszerűségeket, addig a „frek-

venciatartományban” alkalmazott módszerek az idősorokat összetett oszcillációs folyama-

tokként kezelik. „Időtartományban” elemezve az idősorokat megállapíthatjuk, hogy bizo-

nyos folyamatokban milyen időközönként történik változás, míg „frekvenciatartományban” 

vizsgálódva (például Fourier-analízist végezve), a különböző periódussal rendelkező kom-

ponenseit is azonosítani tudjuk az idősornak (REFINETTI 2016). 

Az elemzés első lépéseként az idősorokat vizuálisan vizsgáljuk meg, azokat valamilyen 

grafikai eszköz/módszer segítségével láthatóvá téve. Az adatok ilyen módon történő megte-

kintése segítséget nyújt a pontosabb numerikus elemzés eljárásának kiválasztásához 

(REFINETTI et al. 2007). Idősoraink tulajdonságait megvizsgálhatjuk az idősorokat derék-

szögű koordináta rendszerben ábrázolva (ahol az x tengelyen az időt, míg az y tengelyen a 

mért változóinkat tüntetjük fel). Egy másik népszerű módszer az idősorok ábrázolására az 

úgynevezett aktogram (actogram), mely tulajdonképpen az egy napos grafikonok egymás 

utáni napok sorrendjében történő egymás alá illesztéséből áll. Kiegészítő jelleggel a hosz-

szabb adatsorok esetén egy tetszőleges kisebb periódusra történő akkumulálása (vagy kivo-

natolása) az adatoknak (2. ábra) is segítheti különböző ritmikusságok jobb felismerését. Ha 

az idősorunk nem elég tiszta, akkor megfelelő szűréssel – például mozgó átlag illesztésével 

– láthatóbbá tehetjük az adott ritmust. A jól kivehető ritmikusságok ellenére is, komolyabb 

matematikai analízis szükséges az egyes ritmikusságok objektív mutatójának megállapítá-

sához (REFINETTI et al. 2007, CORNELISSEN 2014, REFINETTI 2016). 

A ritmikus mintázat négy paraméterrel jellemezhető, melyek a következők: periódus, 

amplitúdó, fázis és átlagos szint (6. ábra) (REFINETTI et al. 2007, REFINETTI 2016). A perió-

dus az egymást követő csúcsok közötti távolság, vagyis egy hullám időtartama. Ha a hul-

lám időtartamának (másodpercben) reciprokát vesszük, akkor megkapjuk a frekvenciát. Az 

amplitúdó a hullám oszcillációjának fele. A fázis (vagy „fázisszög”) egy relatív kifejezés, a 

referenciaszög (referenciapont) és az oszcilláció közötti relatív (szög)elmozdulás. A 

cirkadián ritmusok esetében a ritmus fázisát gyakran a környezeti fény-sötétség ciklussal 

kapcsolatban határozzák meg, órában kifejezve. Az átlagos szint pedig az, ami körül a hul-

lám oszcillál (REFINETTI et al. 2007, REFINETTI 2016). 
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6. ábra. Az oszcillációs folyamatok paraméterei: periódus, amplitúdó, fázis és MESOR. 

Figure 6. Parameters of oscillatory processes: period, amplitude, phase and MESOR. 

A cirkadián ritmusok analizálása során további két paramétert is meg kell vizsgálnunk, 

úgymint a hullámformát (mely lehet például szinuszos), vagy a ritmus robosztussá-

gát/kiválóságát. A hullámformát például a harmonikus tartalom határozhatja meg, míg a 

robosztusság/kiválóság például a jel-zaj aránytól és a ritmus stacionaritásától függ. A ritmi-

kus paraméterek egzakt matematikai analízise feltételezi az idősorok stacionaritását, azaz a 

várható érték, variancia és autokorrelációs koefficiens időbeni hozzávetőleges állandóságát. 

Mivel a biológiai ritmusok nem szigorúan stacionáriusak, ezért általában csak hozzávetőle-

gesen elemezhetők (REFINETTI et al. 2007, REFINETTI 2016). 

A biológiai ritmusok különböző paramétereinek illetve tulajdonságainak becslésére/ 

elemzésére számos grafikai és matematikai módszer létezik (lásd például: REFINETTI et al. 

2007, REFINETTI 2016). A továbbiakban ezek közül csak a fontosabb eljárásokat ismertet-

jük.  

(1) Cirkuláris statisztika: Abban az esetben, amikor az egyetlen gyűjthető adat az idő 

(amikor bizonyos események történnek), nagyon hasznosak lehetnek a cirkuláris statisztika 

tárgykörébe tartozó módszerek (REFINETTI et al. 2007, PEWSEY et al. 2013). Mivel ciklikus 

folyamatok elemzéséről van szó, könnyen belátható, hogy ezeket a folyamatokat akár egy 

kör mentén (ahol a 360° 24 órának felel meg) is ábrázolhatjuk (3. ábra). Az idősorunkat egy 

körfolyamatként, elemeit pedig egységvektorokként kezeljük. Az egységvektoroknak ki-

számíthatjuk az átlagvektorát, mely szöge (iránya) fejezi ki a cirkuláris átlagot. A cirkuláris 

átlagot (circular mean), vagy átlagos irányt unimodális eloszlások esetén aktivitási csúcs-

ként is szokták interpretálni (MEZŐFI et al. 2019). Kiszámítható az átlagvektor hossza, me-

lyet átlagos rezultáns (eredő) hossznak (mean resultant lenght) neveznek. A rezultáns hossz 

0 és 1 közötti értéket vehet fel és minél közelebb van az érték az 1-hez, a vektor annál erő-

sebb aktivitási csúcsot jelez az adott időpontban, míg a 0-hoz közeli értékek katemerális 

aktivitási mintázatra utalnak (RANGANATHAN et al. 2010). A cirkuláris mintánk körön való 

egyenletes eloszlását különböző próbákkal tesztelhetjük. Ilyen próbák például a Rayleigh 

teszt (ellenhipotézise valamilyen unimodális eloszlás) vagy a Rao’s spacing és Watson’s U
2
 

tesztek (ellenhipotézisük az összes nem egyenletes eloszlást magában foglalja). Két cirkulá-

ris mintát összehasonlíthatunk például a Watson’s two-sample U
2
 teszttel, mellyel megálla-

pítható, hogy a két mintánk származhat-e ugyanabból az alapsokaságból, azaz egyezik-e az 
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eloszlásuk. Az említett próbák folytonos változókat igényelnek, így ha csoportosított adat-

készlettel (például a napot 12 részre bontva) dolgozunk, más próbát, vagy az említett pró-

bák módosított változatát kell alkalmaznunk (PEWSEY et al. 2013). A cirkuláris statisztikai 

eljárások hátránya, hogy sem az amplitúdó, sem a ritmusra jellemző periódus/periódusok 

hossza nem becsülhető velük (REFINETTI et al. 2007). 

(2) Varianciaanalízis (ANOVA): Habár a módszer önmagában semmit nem mond a pe-

riodicitásról, segítségével egy zajos ritmus megkülönböztethető a random oszcillációtól, ha 

a ritmus periódusa legalább hozzávetőlegesen ismert (MINORS & WATERHOUSE 1988, 

REFINETTI et al. 2007). 

(3) Fourier-analízis: A spektrális analízisnek is nevezett módszer azon a felismerésen 

alapszik, miszerint bármilyen idősor, formájától és szabályosságától függetlenül, különböző 

frekvenciájú szinusz és koszinusz hullámok sorozatával írható le. Így, ha egy idősor Fouri-

er-analízise során egy jelentős frekvencia komponens mutatható ki a cirkadián tartomány-

ban, abból arra következtethetünk, hogy a vizsgált folyamat cirkadián ritmikusságot mutat. 

Amellett, hogy a módszerrel meghatározható a vizsgált ritmust jellemző perió-

dus/periódusok, a Fourier-analízis során készített periodogram segítségével láthatóvá tehető 

az egyes frekvenciák relatív amplitúdója vagy spektrális energiája is (REFINETTI et al. 2007, 

4. ábra). A Fourier analízisen alapuló módszerek számos változatát elterjedten használják 

különböző ritmikus folyamatok periodicitásának vizsgálatakor. A módszer hátránya, hogy 

általában csak equidisztáns megfigyelések esetén alkalmazható és az idősor hossza többszö-

röse kell legyen az alapperiódusénak (MINORS & WATERHOUSE 1988, REFINETTI 1993, 

FORREST & SUTER 1994, LEISE 2013, AMARIEI et al. 2014). 

(4) Cosinor módszer: A módszer abból áll, hogy az adatainkra egy ismert periódussal 

rendelkező (például 24 óra + esetleges hozzáadott harmonikusok) koszinusz görbét tartal-

mazó modellt illesztünk (lineáris regresszióval, a legkisebb négyzetek módszerével) a rit-

mus mintázatának becslése céljából. Így kiszűrhető a zaj és láthatóvá tehető a zaj által elfe-

dett alapritmus (5. ábra). Ezzel a módszerrel meghatározható például a ritmus MESOR-ja 

(Midline Estimating Statistic Of Rhythm), mely tekinthető az átlagos szintnek, de nem fel-

tétlenül azonos az adatpontjaink számtani közepével. Kiszámítható továbbá az oszcilláció 

amplitúdója és a fix referenciaidőhöz viszonyított maximum fázisa [azaz az akrofázis 

(acrophase), az illesztett görbe csúcsának fázisa], mely utóbbit szintén szoktak aktivitási 

csúcsként interpretálni. Ha az illesztett görbe amplitúdója statisztikailag nagyobb, mint nul-

la, akkor az idősor 24 órás ritmicitást mutat. A módszer nem equidisztáns megfigyelések, 

illetve rövid (akár egy periódus hosszúságú), vagy kivonatolt idősorok (educed rhythms) 

esetén is jól alkalmazható (MINORS & WATERHOUSE 1988, REFINETTI et al. 2007, 

FERNÁNDEZ et al. 2009, CORNELISSEN 2014). A módszert és azok egyes változatait (például 

koszinusz görbék különböző transzformáltjainak illesztését) széleskörűen alkalmazzák kü-

lönböző biológiai ritmusok elemzése során (HALBERG 1969, NAITOH et al. 1985, CUGINI 

1993, MARLER et al. 2006). A módszer hátránya, hogy korlátozott feltételek között alkal-

mazható. Ha az adott feltételek sérülnek (például a regressziós diagnosztika során számolt 

hibatagok nem normális eloszlásúak, nem függetlenek, vagy varianciájuk nem homogén, 

stb.) akkor a modellünkből számolt paraméterek tévesek lehetnek, bár még így is hasznos 

lehet a becslésük (DE PRINS & WALDURA 1993, FERNÁNDEZ et al. 2009, CORNELISSEN 

2014). Ha a ritmus periódusa nem ismert, a mai számítógépes kapacitás lehetővé teszi a ha-

gyományos Cosinor módszer megkerülését és a görbe iterációs illesztését (és minden para-
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méter becslését), azonban utóbbi nemlineáris eljárás nem mindig alkalmazható megfelelően 

és még szigorúbbak a feltételei, mint a hagyományos módszernek (ALONSO & FERNÁNDEZ 

2001, REFINETTI et al. 2007, CORNELISSEN 2014). 

(5) További módszerek: Attól függően, hogy milyen természetűek az adataink, számos 

más módszerből is válogathatunk az idősorunk ritmicitásának megállapításához. Ezekkel a 

különböző matematikai hátterű eljárásokkal meghatározható a ritmust jellemző fő perió-

dus/periódusok. A periodicitás egészen egyszerű módon is becsülhető (REFINETTI 1991), de 

a periódusok meghatározására alkalmasabb az Enright periodogram (mely χ
 2

 eloszlást ala-

pul vevő változatát chi négyzet periodogrammnak is nevezik) vagy a Lomb-Scargle 

periodogram. Az előbbi módszer equidisztáns megfigyelések esetén alkalmazható, míg 

utóbbi lehetővé teszi szabálytalan időközönként gyűjtött adatok vagy hiányos idősorok 

elemzését (REFINETTI 1993, RUF 1999, REFINETTI et al. 2007). 

Konklúzió 

A dolgozatot átolvasva láthatjuk, hogy a pókok rendkívül sokféle módon alkalmazkod-

tak a környezetükhöz. Bár az elmúlt évtizedekben tetemes mennyiségű ismeretanyaggal 

gyarapodtunk a napszakos aktivitásukat, illetve a biológiai ritmusaikat illetőleg, e tekintet-

ben még számos faj biológiája ismeretlen és sok a megválaszolásra váró kérdés. Az agrárte-

rületeken előforduló számos faj közül többnek is szerepe lehet bizonyos kártevők populáci-

óinak gyérítésében, így a megőrző biológiai védekezésben is (MEZŐFI et al. 2020). Ha 

ezeknek a fajoknak jobban ismernénk a napszakos aktivitását, nemcsak teljesebb képet 

kapnánk arról, hogy mivel táplálkozhatnak, hanem a növényvédelmi kezelések idejének 

helyes megválasztásával jobban kímélhetnénk ezeket a peszticidektől is. Mégis, agrobiont 

pókfajok cirkadián aktivitásáról meglehetősen kevés ismeret áll rendelkezésünkre. Ugyan-

csak kevéssé ismert, hogy a különböző antropogén eredetű behatások, mint a különböző 

peszticidek használata vagy a fényszennyezés, milyen hatással vannak a pókok aktivitási 

ritmusaira. A 24 óránál rövidebb periódusú (ultradián) komponenseknek feltehetően van 

(vagy valaha volt) valamilyen adaptív jelentősége. Bár számos faj aktivitási ritmusában ki-

mutatták ezen komponensek jelenlétét, azok funkciója mindmáig ismeretlen. A pókok ivari 

dimorfizmusával és az ezt kialakító szelekciós erőkkel számos tanulmány foglalkozik, de a 

biológiai ritmusaikban megjelenő ivarspecifikus különbségekkel annál kevesebb. Nyitott 

kérdés, hogy egyes fajok esetében miért követnek az ivarok különböző napirendet, de az 

sem teljesen tisztázott, hogy milyen adaptív előnyökkel jár az egyik vagy másik ivar foko-

zott aktivitása. Alig ismert továbbá, hogy a nem szigorúan nappali vagy éjszakai fajoknál 

mely tényezők lehetnek azok, melyek befolyásolják az aktivitás idejét. Számos további kér-

dés vár még válaszra, de az itt felvetett problémákkal bizonyosan számos tanulmány fog 

foglalkozni az elkövetkezendő években. 

Köszönetnyilvánítás. Munkámat az NKFI (K112743) és az Innovációs és Technológiai Minisztérium 
ÚNKP-19-3-III kódszámú Új Nemzeti Kiválóság Programja támogatta. 
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Abstract. This chronobiological ‘crash-course’ introduces the reader to the hidden world of biologi-

cal rhythm research. Firstly, we review the major rules and technical terms of this discipline and we 

discuss the ecological aspects and types of adaptation to different temporal niches in animals. Then 

through the example of spiders (Araneae) we show in more detail what is known about the activity 

rhythms and diel activity of this group, and how these rhythms can be studied in the laboratory or un-

der natural conditions. Finally, we briefly survey which methods/data analysis techniques can be used 

for proper evaluation of various biological rhythms. 
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