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Osszefoglalas. Kronobioldgiai attekintésiinkben bevezetjiik az olvasot a bioldgiai ritmusok kutatasa-
nak rejtelmeibe. Munkankban eldszor a tudomanyteriilet fontosabb szabalyait és szakkifejezéseit
(terminus technikus-ait) ismertetjiik, majd az él161ények kiilonboz6 napszakokhoz torténd alkalmazko-
dasanak okologiai jelentOségét és valtozatait targyaljuk. Ezutan részletesebben bemutatjuk, hogy mit
tudunk a pokok (Araneae) aktivitasi ritmusairdl és napszakos aktivitasarol, illetve, a csoport példain
keresztiil azt is, hogy ezek a ritmusok milyen méodszerekkel vizsgalhatok laboratériumban és szabad-
foldon. Végezetiil, alapozo jelleggel végigvessziik, hogy milyen modszerek/adatelemzési eljarasok
alkalmasak a kiilonb6z6 biologiai ritmusok értékelésére.

Kulcsszavak: napszakos aktivitas, lokomotoros aktivitas, kronobiologia, pokok, aktivitasi tipusok.

Elfogadva: 2020.06.13. Elektronikusan megjelent: 2020.06.25.

Bevezetés

Kronobiologia

A fiziologiai folyamatokban illetve a viselkedésben végbemend valtozasok altalaban
ciklikusan, egyfajta ritmust kovetve zajlanak. Ez a pokokra nézve ugyanugy igaz, mint
minden mas allatra nézve (CLOUDSLEY-THOMPSON 1987, WATTS et al. 2015). A hozzavet6-
leg 24 oras periddust ritmusokat, melyeket egy Ggynevezett belsd ,,0ra” — mely egyfajta
hipotetikus mechanizmus az agyban, vagy egyéb szervben — vezérel, cirkadian (azaz napi)
ritmusoknak nevezziik (PITTENDRIGH 1960, MILLS 1973). A napi ritmusok mellett megkii-
16nboztetiink még ultradian (24 6ranal rovidebb periddusiddvel rendelkezd, példaul tidalis,
azaz ar-apaly ritmus) és infradian (egy napnal hosszabb periddusidével rendelkez6, példaul
lunaris vagy annualis) ritmusokat is (ASCHOFF 1981). Az izeltlabuak esetében a bioldgiai
ritmusok megnyilvanulnak példaul a lokomotoros (mozgasi) aktivitasukban, de befolyassal
vannak a taplalkozasra, 1égzésre, kivalasztasra és a reprodukcios tevékenységre egyarant. A
ritmus tetten érhetd ugy a larvaknal, mint a kifejlett alakoknal, befolyassal van a vedlés,
vagy a babbol valo kikelés idGpontjara is. A ritmusok biztositjak, hogy az allat bizonyos
¢életfunkcioit a nap (vagy év) arra leginkabb megfeleld iddszakaban végezze el (HARKER
1973, SAUNDERS 2002, DANKS 2003, LAZZARI & INSAUSTI 2008).
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A legtobb biologiai ritmus egy erds endogén komponenssel rendelkezik, mely kifejez6-
dését valtozd6 mértékben befolyasolja a kornyezet (exogén) hatasa (ASCHOFF 1989,
LAZzARI & INSAUSTI 2008). A ritmusokat altalaban a bels6 déra vezérli — mely 6ra moleku-
laris mechanizmusai mostanra viszonylag jol feltartak (példaul KO & TAKAHASHI 2006) —,
amit sokszor exogén szinkronizald stimulusok hangolnak finomra. Ezeket a stimulusokat
Zeitgeber-nek (szabad forditdsban ,,id6zit6”) is szoktdk nevezni. A szinkronizald
stimulusok altalaban 24 6ras (an. nychthemeral) ritmust kiilsé tényez6k, mint példaul a
fény és a sotétség konzisztens oszcillacidja (MILLS 1973). A ritmusok szinkronizaciojaban
egyéb tényezok is szerepet jatszhatnak (MROSOVSKY 1996, STEPHAN 2002). Vizhez kozeli
életmodu izeltlabtiak esetében példaul az arapaly valtozasa is lehet szinkronizald tényezd,
illetve kozvetlen kivaltoja egyes tevékenységeknek (GOTO & TAKEKATA 2015, SAKURA &
NUMATA 2017). Fontos itt megjegyezni, hogy a tapasztalt ritmusra alapvet6en kétféle tton
hathatnak az exogén tényez6k. A belsd ora beallitasahoz id6 kell, azt nem lehet beallitani
vagy elallitani egyszeri vagy esetleges stimulusokkal, s6t, az 6ra sokszor csak a nap bizo-
nyos szakaszaiban fogékony a beéllitisra. Normalis koriilmények kozott a rendszeresen is-
métl6dé kornyezeti ingerek megfelelden allitjak be a belsé orat, igy az biztositja a megfi-
gyelt ritmus pontos mitkodését. Ez a belsd ora (vagy ritmus) szinkronizacidja (entrainment)
(MINORS & WATERHOUSE 1986). Az exogén stimulusok kozvetleniil is hathatnak a ritmus-
ra, ezt nevezik ,,maszkolasnak™ (masking, azaz elfedik a bels6 ora szabalyoz6 hatasat). Ez a
kozvetlen hatas lehet példaul pozitiv (positive masking) vagy negativ (negative masking).
Elobbi esetben az aktivitds novekszik a megvilagitas novekedésével a nappali allatoknal,
vagy a megvilagitas csokkenésével az éjszakai allatoknal. Negativ hatasrol akkor beszé-
liink, ha az aktivitds csokken a megvilagitas csokkenésével a nappali allatoknal, vagy a
megvilagitas novekedésével az éjszakai allatoknal (MROSOVSKY 1999).

A jol szinkronizalt endogén ritmusok segitik az allatokat abban, hogy a kiilonb6z6 kor-
nyezeti paraméterck periodikus valtakozasara ne csupan reaktivan valaszoljanak, hanem
elérelatdan, tigynevezett proaktiv modon is, ugyanis igy képesek a kornyezet valtozasat —
példaul napkeltét vagy napnyugtat — ,,elére érzékelni” és bizonyos funkcidkat még a valto-
zas el6tt végrehajtani (JONES et al. 2011, 2018). A napon beliili megvilagitas, vagyis a
fotoperidodus hossza (LD, vagyis light/dark arany) meghatarozo jelent6ségli szamos izeltla-
bl szamara. A nappalhossz novekedését vagy csokkenését az izeltlabuiak ritmusai is kove-
tik, sot, példaul ésszel a nappalhossz rovidiilése valtja ki szdmos izeltlabubdl a diapauzat,
vagyis ez az inger 0sztonzi 6ket a nyugalmi allapotba vonulasra, igy csdkkentve a téli mor-
talitdst (LAZZARI & INSAUSTI 2008, SAUNDERS 2002, 2012). Ezzel osszefiiggésben, egyes
mérsékelt 6vi pokfajok is lelassitjak vagy felfiiggesztik bizonyos élettevékenységeiket.
Juvenilis egyedeik rovidnappalos koriilmények kozott még megfeleldé homérséklet és
zsakmanyellatottsag esetén is csak késébb, vagy akar egyaltalin nem vedlenek (KISS &
SAMU 2002, VETTER et al. 2017).

A fény szabalyozo6 hatasa nélkiil az endogén cirkadian periédus hossza szintén kiilon-
bozhet attdl fiiggden, hogy az él6lény konstans sotétségben (DD, dark/dark) vagy éppen
fényben (LL, light/light) van. Az adott ritmus periédusideje hosszabbodhat, vagy rovidiil-
het, esetleg a ritmus csak bizonyos koriilmények kozott marad detektalhatd. Sot, a periodus
idejére a megvilagitdsi id6 mellett a fény intenzitdsdnak is kozvetlen hatdsa lehet
(KOUKKARI & SOTHERN 2006). Az utobb emlitett koriillményekre vonatkozé altalanos sza-
balyokat, — melyek alol ma mar szamos kivételt ismeriink — a kronobioldgia tudomanyterii-
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let egyik atyjanak tartott, JURGEN ASCHOFF német orvos ¢és biologus munkassaga nyoman
fogalmaztak meg (ASCHOFF 1960, 1979, BEAULE 2009). A szabalyrendszer a kovetkezd:

Konstans koriilmények kozott (DD, LL) az endogén cirkadian periddus mindig megcsu-
szik, ugynevezett ,,szabadon futd” (free-running) lesz. A csuszas mértékére és iranyara vo-
natkozo szabalyok pedig a kdvetkezok:

— Aschoff els6 szabalya: LL-ben a periodusidd a nappali allatok esetében lerovidiil, mig
¢éjszakai allatok esetében meghosszabbodik. Az LL hatdsa egyben intenzitasfiiggd is, mivel
a fényesebb megvilagitas fokozza a hatast.

— Aschoff méasodik szabalya (mas néven cirkadian szabaly): LL-ben a nappali allatoknal
a fényintenzitas fokozasara az aktivitas ideje ndvekszik a nyugalmi id6hoz képest, mig az
¢éjszakai allatok esetében fényintenzitas fokozéasara az ébrenlét/alvas arany csokken.

— Aschoff harmadik szabalya: DD-ben a szabadon fut6 periédus a nappali allatok eseté-
ben 24 6ranal hosszabb, mig az ¢éjszakai allatok esetében 24 o6ranal rovidebb lesz.

Célkitiizés

Jelen dolgozat célkitlizései a kovetkezok: (1) megismertetni az olvasoval a
kronobioldégia tudomanyteriiletének fontosabb szabalyszeriiségeit; (2) tisztazni az egyes
szakkifejezések jelentését; (3) bemutatni az €¢l6lények tipusait a kiilonb6z6 napszakokhoz
torténd alkalmazkodasuk szempontjabol; (4) osszefoglalni a pokok napszakos aktivitasarol
¢és biolodgiai ritmusairdl eddig felgylilt ismeretanyagot; (5) ismertetni az aktivitasi ritmusok
vizsgalatara alkalmas kiilonboz6 laboratoriumi és szabadfoldi modszereket; (6) attekintést
adni a biologiai ritmusok értékelésére alkalmas fontosabb adatelemzési eljarasokrol; és vé-
gezetiil (7) megfogalmazni a pokok biologiai ritmusaival kapcsolatos megvalaszolasra vard
kérdéseket és 0 kutatasi iranyokat.

A napszakos aktivitas jellemzo6i

Okologiai szempontbol fontos kérdés, hogy egy élélénynek milyen a napi aktivitasi rit-
musa. A kiilonb6z6 temporalis (idébeli) nichekhez vald adaptacié alapvetéen meghatiroz-
za, hogy az adott él6lény szamara milyen forrasok lesznek elérhetbek, illetve, hogy milyen
ragadozokkal vagy kompetitorokkal talalkozhat (SIH et al. 2000, KRONFELD-SCHOR &
DAYAN 2003, WELCH & HARWOOD 2014, XIMENEZ-EMBUN et al. 2014). Példaul a Micaria
sociabilis (Araneae: Gnaphosidae) hangyautanz6 pokfaj nappali aktivitasu, mint az utanzott
fajok, annak ellenére, hogy a pdk kozeli rokonai mind éjszaka aktivak. Habar a pok nem
hangyakkal taplalkozik, a veliik valo egyiittes eléfordulasa gy tiinik, hogy defenziv adap-
tiv elényt biztosit (példaul védelmet a hangyakat keriild ragadozoktol) a pok szamara (PE-
KAR & JARAB 2011).

A napi ritmusuk (diel rhythm) vagy napszakos aktivitasuk szerint a kdvetkez6k lehetnek
az él6lények: Az éjszakai (nocturnal — nokturnalis) fajok a szkotofazisban, azaz sotétség-
ben, éjszaka aktivak, mig a nappali (diurnal — diurnalis) fajok a fotofazisban, azaz nappal
aktivak (MILLS 1973). Ha az aktivitds csak a hajnali sziirkiilethez kothetd, akkor azt
matutinal (az entomoldogidban jellemzGen matinal), ha csak az alkonyati sziirkiilethez, ak-
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kor azt vespertine aktivitasnak hivjuk. Azok a fajok, melyek egyszerre mutatnak matutinal
és vespertine aktivitast, — vagyis a hajnali és alkonyati sziirkiiletben egyarant aktivak —
krepuszkularis (crepuscular) aktivitasuak, de szimplan csak a hajnali, vagy csak az alko-
nyati sziirkiileti aktivitast is szoktak az utdbbi kifejezéssel illetni (WCISLO & TIERNEY 2009,
BATISTA et al. 2011, REFINETTI 2016). Az olyan fajokat, melyeknél az aktivitas hozzavet6-
leg egyenletesen oszlik el a nap 24 o6rajaban, vagy napszakhoz nem kothetden szérvanyo-
san, illetve szabalytalan id6k6zonként aktivak, katemeralis (cathemeral vagy around-the-
clock activity) aktivitisinak nevezziik (TATTERSALL 1987). Utobbi allatokra jellemzd a
gyenge, illetve nechezen megfigyelhetd cirkadian ritmus, tevékenységiiket esetleg csak ult-
radian ritmusok alakitjak, vagy teljesen aritmikusak (BLOCH et al. 2013).

Az allatok aktivitasi ritmusanak leggyakoribb hulldmformaja altalaban kétcsucst (va-
gyis bimodalis), ami azt jelenti, hogy a hajnali és az alkonyati fokozott aktivitds meglehet6-
sen gyakori (ASCHOFF 1966, REFINETTI 2016). Igy bizonyos értelemben elmondhato, hogy
a nappali allatok a napkeltei és napnyugtai csticsok kozott is aktivak, mig az éjszakai alla-
tok a napnyugtai és napkeltei csticsok kozott (REFINETTI 2016). Gyakori, hogy az ilyen két-
cstcsu aktivitasi gorbét mutato allatok esetében a nappali allatoknal az aktivitasi csiicsok
kozvetleniil a virradat utan, illetve az alkonyat el6tt jelennek meg. Szamos éjszakai allat
esetében viszont az aktivitasi gorbe maximumai a napnyugtat kdvetden és a napkeltét meg-
eléz6en mutatkoznak. Ezeket a kétcsticst aktivitasi mintazatokat eokrepuszkularis aktivi-
tasnak (eocrepuscular) is nevezik (PITTENDRIGH 1981). A tisztan krepuszkularis allatok
azok, amelyek a napkeltei és/vagy napnyugtai aktivitasuk melletti esetleges aktivitasukkal
nem tlintetik ki egyértelmiien sem az éjszakat vagy a nappalt, az kdvetkezetleniil oszlik el a
két napszak kozott (REFINETTI 2016).

Megjegyzendd, hogy még az olyan fajok esetén is, melyeket egyértelmiien nappalinak
vagy éjszakainak tartanak, egyes egyedek a tobbi egyedtdl eltéréen teljesen mas aktivitast
mutathatnak. Sét, bizonyos kornyezeti koriilmények (példaul évszak vagy extrém homér-
sékleti viszonyok) és dkologiai szituaciok (példaul ragadozo-, vagy versenytarsjelenlét) ha-
tasara egyes fajok egyedeinél (vagy populacidinal) megvaltozhat az aktivitasi mintazat, vi-
selkedhetnek akar nappaliként, akar éjszakai allatként is (KRONFELD-SCHOR & DAYAN
2003, HuT et al. 2011, 2012, REFINETTI 2016). Mivel a ritmus szinkronizaciojanak szem-
pontjabol a fény hatdsa altalaban meghatarozo, ezért a fotdperiddus hosszanak valtozasaval
valtozhat az aktivitisi mintazat (HOPE & JONES 2013, ENSING et al. 2014). Az évszakos ha-
tasokra egy szélséséges példa a sebes pisztrang (Salmo trutta, Salmoniformes: Salmonidae)
Arktikus régidban mutatott aktivitasi mintazata. A faj aktivitasa hatarozottan bimodalis, egy
virradatot és egy napnyugtat kdvetd csiccsal, azonban a tél kdzepén az aktivitasi mintazat
mégis unimodalis és nappali, mig a nyar kdzepén szintén unimodalis, de éjszakai lesz.
Mindez a fotéperiddus hosszanak drasztikus valtozasara vezethetd vissza (PITTENDRIGH
1981).

Tehat a cirkadian ritmusok egyes fajok esetén kiilonbozbek a specifikus adaptaciobol
adodoan, mely a kiilonbozo forrasok kiaknazasara, vagy épp a kedvezbtlen feltételek és
predatorok elkeriilésére iranyul. Unimodalis €s bimodalis aktivitasi eloszlasok egyarant
megfigyelhetéek mind az éjszakai, mind a nappali fajoknal (LAZZARI & INSAUSTI 2008).
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1. abra. Anyphaena accentuata (Anyphaenidae) Operophtera brumata (Geometridae) imagot
zsakmanyol. Mindkét faj a naplemente utani 6rakban a legaktivabb. (Fot: KORANYI DAVID)

Figure 1. Anyphaena accentuata (Anyphaenidae) preying on an Operophtera brumata (Geometridae) adult.
Both species are most active after sunset. (Photo by DAVID KORANYT)

A pékok napszakos aktivitasa

Mivel a pokok altalaban azt a zsakmanyt ejtik el, mellyel az aktiv periodusukban talal-
koznak (MALONEY et al. 2003), ezért a pokok napszak szerinti aktivitasa fontos predaciot
meghatarozo tényez6 (1. abra). A napszakos aktivitas, és az aktivitasi mintazat potenciali-
san befolyasolhatja az adott faj zsakmanyspektrumanak Osszetételét, igy példaul mezdgaz-
dasagi teriileteken azt is, hogy milyen kartevd, vagy kartevék gyéritésében lehet egy konk-
rét fajnak aktiv szerepe (MORSE 1981, HERBERSTEIN & ELGAR 1994, MARC et al. 1999,
TIETIEN & CADY 2007). A pdkok tobbsége éjszaka aktiv (CLOUDSLEY-THOMPSON 2000,
FOELIX 2011, 2. abra), egy hipotézis szerint részben azért, mert ilyenkor joval kisebb a ma-
darak és egyéb ragadozok predacids nyomasa (FOELIX 2011, MESTRE et al. 2013). A nappa-
li fajoknak nem csak szimos ragadozohoz, de az UV sugarzashoz is alkalmazkodniuk kel-
lett, igy a nappal aktiv haloszovo fajok pokselyme ellenallobb az UV sugarakkal szemben,
mint az éjszakaiaké (OSAKI & OsAKI 2011). Nappali aktivitasu fajokat elsdsorban az ugro-
pokok (Salticidae) (3.a abra), hiuzpokok (Oxyopidae), karolopokok (Thomisidae) és
farkaspokok (Lycosidae) csaladjaiban talalhatunk (FOELIX 2011). Emellett vannak olyan
fajok is (példaul Avicularia avicularia: Theraphosidae), melyek bimodalis sziirkiileti aktivi-
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tast mutatnak, azaz krepuszkularis aktivitasuak (CLOUDSLEY-THOMPSON 1987). Egyes fa-
jok (példaul Aphonopelma sp.: Theraphosidae; Geolycosa domifex: Lycosidae) jellemz6en
inkabb inaktivak és nem figyelhetd meg naluk jelentds lokomotoros aktivitasi ritmus, vagy
épp a nap 24 Orajaban barmikor aktivak lehetnek (példaul Philodromus cespitum:
Philodromidae), azaz katemeralis aktivitasiak (CLOUDSLEY-THOMPSON 1981, MCQUEEN &
CuULIK 1981, MEzOFI et al. 2019) (3.b 4bra). SORIANO-MORALES et al. (2013) mexikoi bar-
langokban teljes sotétségben é16 fajokat (Euagrus luteus: Dipluridae; Ctenus mitchelli:
Ctenidae) vizsgalva megallapitottak, hogy ezek a fajok is rendelkeznek egyfajta ,,szabadon
fut6” cirkadian lokomotoros aktivitasi ritmussal. A peridodus konstans sététségben (DD)
25,1840,75 6ra hossziisagu, mig az egyedeket LD (12:12) koriilmények kozé helyezve a
ciklus 24,1240,29 6ra hosszusagura rovidiilt a fény szabalyozo hatasa révén. A fény — mint
elsddleges kiilsé szinkronizalé — kozvetlen szabalyozo hatasara (masking) jo példa a
Metepeira incrassata (Araneidae) szocialis pokfaj teljes napfogyatkozas alatt mutatott vi-
selkedése. Az egyedek normalis esetben reggel épitik a halojukat és este, sotétedéskor el-
bontjak azt. A napfogyatkozas alatt a pokok tobbsége elkezdte lebontani a haldjat, majd
miutan kivilagosodott, a pokok megjavitottak a fogdhalot és folytattak nappali tevékenysé-
giiket (UETZ et al. 1994). Szamos keresztespokféle kifejezetten csak éjszaka aktiv (JONES et
al. 2018). Példaul a Larinia fajok (Araneidae) egyedei a nap folyaman rejtézkddnek, majd
szigoruan csak napnyugta utan készitik el fogohaldjukat, melyet még a napkelte el6tt lebon-
tanak, igy teljesen lathatatlannak maradva a nappali ragadozok szamara. Ejszaka, ha mes-
terséges fénnyel vilagitjuk meg a pokokat, rovid idon beliil elkezdik a halo lebontasat, majd
a buvohely keresését (SZINETAR 2000, SZINETAR & EICHARDT 2004).
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2. abra. Egy éjszaka aktiv pokfaj, a Cheiracanthium mildei (Cheiracanthiidae) egyedeinek (N = 12)
aktivitasi profilja (3 nap atlaga). A fiiggbleges vonalak a kiilonb6z6 sziirkiileti periddusokat jelzik,
melyek a kovetkezOk: navigacios sziirkiilet kezdete, polgari sziirkiilet kezdete, napkelte, napnyugta,
polgari sziirkiilet vége, navigacios sziirkiilet vége. (Forras: MEZOFI L., nem publikalt 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: MEzOFI L., unpublished data)

A pokok kozott egyarant talalhatunk negativ- (példaul éjszakai fajoknal) és pozitiv
fototaxisu (példaul nappali fajoknal) taxonokat (NAKAMURA & YAMASHITA 1997). Azon-
ban nem a fototaxis donti el, hogy az adott faj nappali, vagy éjszakai lesz-e. A Larinioides
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sclopetarius (Araneidae) keresztespokfaj bar éjszaka aktiv, fogdhalojat a Larinia fajokkal
ellentétben, ha teheti, fényforrasok kozelében késziti el. Az, hogy a mesterséges éjszakai
megvilagitds nem zavarja, lehet6vé tette a faj szamara, hogy a nappali ragadozokat elkeriil-
ve hasznalja ki a pozitiv fototaxist mutat6d rovartaplalékot (HEILING & HERBERSTEIN 1998,
HEILING 1999).
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3. abra. Carrhotus xanthogramma (Salticidae) (a) és Philodromus cespitum (Philodromidae) (b) nés-
tények (baloldalt, N =10 és 11) és himek (jobboldalt, N = 10 és 9) aktivitasi mintazata (3 nap atlaga).
Kozépen a nyil jelzi az atlagos aktivitasi csticsot, hossza az atlagos rezultans hossznak felel meg. Az
aktivitasi szint gyok transzformaltjat 30 perces felbontasban abrazoltuk. A szaggatott vonalak jelzik
az atlagos aktivitasi cstiics 95%-o0s konfidencia intervallumat. A hat révidebb vonal a kiilonb6z6 sziir-
kiileti periodusokat jelzi, melyek a kovetkezOk: navigacios sziirkiilet kezdete, polgari sziirkiilet
kezdete, napkelte, napnyugta, polgari sziirkiilet vége, navigacios sziirkiilet vége.
(Forras: MEzOFI 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: MEZOFI et al. 2019)
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A pokok esetében az egyes szemparok kiillonbozhetnek felépitésiikben, érzékenységiik-
ben, de a kiilonboz6 életmodu csoportok/fajok (példaul nappali vagy éjszakai vadaszok)
szemei kozott is megfigyelhet6k kiilonbségek (MUNOZ-CUEVAS et al. 1998, YAMASHITA &
NAKAMURA 1999, BARTH 2002). A szemek érzékenysége a napszak fiiggvényében valtoz-
hat (MUNOZ-CUEVAS et al. 1998), s6t, a szemekben lezajlo folyamatoknak sajat endogén
cirkadian ritmusuk is lehet (KOVOOR et al. 1999). Példaul az Araneus ventricosus
(Araneidae) ¢éjszakai faj esetében az eliilsé szemsor kozépszemei (AME) a sotét periodus-
ban érzé¢kenyebbek lesznek és konstans sotétségben is megtartjak érzékenységiikben a ko-
riilbeliil 24-25 o6ras periddusu ritmusukat (YAMASHITA & NAKAMURA 1999, YAMASHITA
2002).

A pokoknal a himek altalaban aktivabbak/mobilisabbak a ndstényeknél, részben mivel a
zsakmanyszerzés mellett a ndstények felkutatasa is az ¢ feladatuk (SALVESTRINI &
GASNIER 2001, SULLIVAN & MORSE 2004, FRAMENAU 2005, FOELIX 2011). Bar a nésté-
nyek altalaban nagyobbak a himeknél (HEAD 1995), a himeknek sokszor relative hosszab-
bak a labaik. E tulajdonsagukat egy hipotézis szerint a szamukra kedvez6bb nagyobb mobi-
litdsra iranyuld ivari szelekcid eredményének koszonhetik (GASNIER et al. 2002,
FRAMENAU 2005). A magasabb aktivitasukkal 6sszefiiggésben talajcsapdazassal — mely el-
terjedt modszer a talajfelszini pokkozosségek mintazasara és vizsgalatara (UETZ &
UNZICKER 1976) — altalaban nagyobb aranyban gyiijtheték a himek (példaul a Lycosidae,
Thomisidae és Salticidae csaladoknal) (TOPPING & SUNDERLAND 1992, PROSZYNSKI &
LUBIN 1993, Fulil 1997, BOGYA & MARKO 1999). Kivételek eddig csak az ugrépokok ko-
rébdl ismertek, ahol a ndstények bizonyultak az aktivabb ivarnak (TORK 2018, MEZOFI et
al. 2019). Az aktivitasi szint mellett a két ivar napon beliili aktivitasi mintazata is eltéré le-
het (KRUMPALOVA & TUF 2013, MEZOFI et al. 2019). A pokoknal az aktivabb periodust al-
talaban magasabb metabolikus rata is jellemzi (SCHMITZ 2004), tovabba a magasabb aktivi-
tasi szint Osszefiigghet a gyorsabb életmenettel (RADAI et al. 2017) és a gyengébb
kondicioval (INGLE et al. 2018). Az utdbbival Osszefiiggésben az aktivan keresé vadaszok
esetében az éhezés kovetkeztében megnbhet az egyedek aktivitasa (WALKER et al. 1999).

o e,z

Szamos tanulmany sziiletett melyekben kiilonb6z6 pokfajok lokomotoros aktivitasi rit-
musat vizsgaltdk laboratoriumi koriilmények kozott. ORTEGA-ESCOBAR (2002) Lycosa
tarentula (Lycosidae) egyedeket vizsgalt szamitégéphez kapcsolt infravords fotocellak se-
gitségével, melyek a pokok mozgasat érzékelve aktivalodtak. A pokok mozgési aktivitasi
ritmusat hat perces felbontasban értékelte, 1-es értéket kapott az egyed, ha aktiv volt az
adott idGintervallumban ¢€s 0 értéket, ha nem. Teljes sotétségben (DD) vizsgalva az egyedek
atlagosan 24,1 6ras periodusu ,,szabadon futd” ritmust mutattak. Az egyedeket LD (12:12)
koriilmények kdzé helyezve a pokok tobbsége éjszakai aktivitast mutatott, azonban kons-
tans fényben (LL) vizsgalva aritmikus lett a mozgasi aktivitisuk. ORTEGA-ESCOBAR (2002)
a kiilonboz6 szemparok letakarasaval €s szabadon hagyasaval megéllapitotta tovabba, hogy
az eliils6 szemsor kozépszemeinek (AME), annak ellenére, hogy ennek a szemparnak van a
legnagyobb szerepe az orientacidban, nincs szerepe a ritmus szinkronizalasdban. Azok az
egyedek, melyeknél csak ez a szempar nem volt letakarva, LD koriilmények kozott ,,fazis
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eltolodas” (phase shifting) 1épett fel az aktivitasi ritmusban, igy ,,szabadon fut6” cirkadian
ritmust mutattak. Ezzel szemben a tobbi harom szempar (ALE, PME és PLE) mind képes
volt a ritmus szinkronizalasara.

SUTER (1993) szamitogépre csatlakoztatott infravords fototranzisztorok és infravords
diddak segitségével vizsgalt iivegfiolakban tartott Frontinella pyramitela (Linyphiidae) és
Argyrodes trigonum (Theridiidae) egyedeket. Megallapitotta, hogy nem minden egyes
egyednél figyelheté meg cirkadian ritmus a lokomotoros aktivitasban, és, hogy részben
magasabb frekvenciaju — rovidebb periddusidejii — (ultradian) endogén ritmusok is szerepet
jatszanak a mozgasi aktivitisi mintazatok kialakitasiban. SUTER & BENSON (2014) csodas-
pok (Pisauridae) és farkaspok (Lycosidae) fajok adult és szubadult néstény egyedeit vizs-
galva arra a megallapitasra jutott, hogy a legtdbb esetben az egyes egyedek nem kdvetnek
szigoruan nappali vagy éjszakai életmddot. A statisztikailag jelentds nokturnalitast vagy
diurnalitast mutaté egyedeknél/fajoknal is megfigyelhetd akar komolyabb aktivitds a nyu-
galmi periddusban is. Az egyes pokok vizsgalataval megerdsitették az ultradian periodusok
jelenlétét.

A Cupiennius salei (Ctenidae), vagy a Parasteatoda (syn: Achaearanea) tepidariorum
(Theridiidae) esetében is — melyek kedvelt modellfajok, fejlodésmenetiik, biologidjuk régo-
ta kutatott (BARTH 2008, MCGREGOR et al. 2008) — rendelkezésre allnak laboratoériumi meg-
figyeléseken alapuld adatok a fajok napi aktivitasi mintazatar6l (SEYFARTH 1980, SCHMITT
et al. 1990, WoLF 2011). SCHMITT et al. (1990) aktograf (actograph) segitségével vizsgaltak
harom Cupiennius nembe tartozo fajt. A pokok aktivitiasat 72 o6ran keresztiil mérték és 10
perces felbontasban értékelték ki. Azon kiviil, hogy a fajok éjszakai aktivitast mutattak,
megallapitottak, hogy a himek atlagosan 3,5-12,7-szer aktivabbak a néstényeknél és a C.
coccineus, illetve C. getazi szimpatrikus fajpar esetében, a C. coccineus fajnak a relativ
mozgéasi aktivitdsi minimuma a C. getazi faj abszolut aktivitdsi maximumaval van atfedés-
ben. Ez az aktivitasi mintazatban megfigyelhetd kiilonbség feltehetéen hozzajarul az emli-

s

TIETIEN & CADY (2007) szubletalis malathion (szerves foszforsav-észterek csoportjaba
tartozo rovar6l6 szer) dozis hatasat vizsgaltak tobbek kozott a Salticus scenicus (Salticidae)
faj napi mozgasi aktivitas mintazatara. Az allatok aktivitasat egy videokamera segitségével
rogzitették, mely 10 masodpercenként készitett felvételeket az egyedekrdl. Az éjszakai fel-
vételek infravords LED megvilagitas mellett késziiltek, mivel ebben a tartomanyban (~700
nm folott) a kifejezetten jol 1atd ugropokok szemei is teljesen érzéketlenek (YAMASHITA
2002, ZUREK et al. 2015). A vizsgalatban (TIETIEN & CADY 2007) megallapitottak, hogy a
malathion hatasara hozzavetdleg egy oraval korabbra tolodott a faj aktivitasi csucsa a kont-
roll egyedekéhez képest, ramutatva igy a novényvédod szerek a hasznos izeltlabu szerveze-
tek napi aktivitasi ritmusara gyakorolt esetleges mellékhatasaira. A novényvédo szerek az
aktivitasi szintre is negativ hatassal lehetnek (BAATRUP & BAYLEY 1993, PEKAR & BENES
2008). BAATRUP & BAYLEY (1993) példaul Pardosa amentata (Lycosidae) egyedek mozga-
si aktivitasanak jelentds csokkenését figyelte meg szubletalis cipermetrin (szintetikus
piretroid rovar6l6 szer) kezelések hatasara.

MOORE et al. (2016) a Cyclosa turbinata (Araneidae) faj lokomotoros aktivitasanak
vizsgalata kozben tapasztaltdk a pokoknal ismert legrovidebb periédusidejii endogén ,,sza-
badon fut6d” ritmust (MAMMOLA et al. 2017). A normalisan éjszakai aktivitasu faj egyedeit
konstans sotétségbe (DD) helyezve, Aschoff harmadik szabalyanak megfeleléen 24 6ranal
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rovidebb, hozzavetleg 19 ora koriili periodusidejii cirkadian ritmust eredményezett.
Aschoff harmadik szabalyanak miikddését szamos mas pokfajnal is megfigyelték (példaul
ORTEGA et al. 1992, JONES et al. 2018, GARMANY et al. 2019). MOORE et al. (2016) megal-
lapitottak tovabba, hogy a normalisan bimodalis ritmus els6 csucsat feltehetéen a fény ,,hi-
anya” valtja ki, mig a masodik csucs bizonyitja a ritmus endogén voltat, mivel normalis ko-
rilmények kozott (LD) még a sotét szakaszban, a fény szakasz el6tt par oraval jelentkezik,
¢és ez lehetett az, ami DD koriilmények kozott is tovabb ,,futott”, igy alakitva ki a szokatla-
nul révid periddust ritmust.

Nemcsak a mozgasi aktivitdsban megjelend cirkadian ritmus vizsgalatara van példa a
pokoknal. JONES et al. (2011) azt a hipotézist tesztelték, miszerint ha bizonyos fajok a nap
jol meghatarozott szakaszdban taplalkoznak, akkor kevésbé agresszivek (vagy inkabb
defenzivebbek) azokban a szakaszokban, amikor nem taplalkoznak, vagy nem keresik akti-
van a forrasokat. Az éjszakai aktivitasa Larinioides cornutus (Araneidae) faj egyedein az
tgynevezett tetszhalal (thanatosis) antipredator viselkedési valaszt vizsgalva megallapitot-
tak, hogy az egyedeknél nappal tovabb tart a tetszhalott allapot, mint éjjel. Konstans sotét-
ségben ¢s konstans fényben vizsgalva az egyedeket, szintén kimutathato volt, hogy ez az
antipredator viselkedési forma egyfajta cirkadian szabalyzas alatt van. WATTS et al. (2015)
Anelosimus studiosus (Theridiidae) egyedek merészségét vizsgalva megallapitottak, hogy a
pokok a napnak abban az idészakéban (este és az éjszaka elsé felében) a ,legbatrabbak”,
amikor a természetes éldhelyiikon a legaktivabbak a potencialis zsakmanyszervezetek.
Eredményeikkel igy ramutattak a viselkedésben jelentkez6 napon beliili plaszticitas (azaz a
viselkedési mutatokban megnyilvanul6 napi ritmusok) adaptiv jelentéségére.

o e s e

A szabadfoldi megfigyelések nem feltétleniil tdmasztjak ala a laboratériumi koriilmé-
nyek kozott nyert megallapitasokat, mivel a természetes kornyezet sokkal gazdagabb cikli-
kus stimulusokban. A cirkadian ritmusoknak a természeteshez minél kozelebb allo koriil-
mények kozott torténd vizsgalata, az egyes ritmusok adaptiv jelentdségének hitelesebb
értelmezését teheti lehetévé (VANIN et al. 2012, KRONFELD-SCHOR et al. 2013, MENEGAZZI
et al. 2013). Természetes koriilmények kozott a sziirkiileti idészakot is figyelembe kell ven-
ni az aktivitasi mintazat értékelésénél. A sziirkiilet idGszakat szamithatjuk a navigacios
sziirkiilet kezdetétol a napkeltéig és napnyugtatol a navigacios sziirkiilet végéig (ENSING et
al. 2014). A nappalt viszont a polgari sziirkiilet kezdete és vége hatarozza meg, mivel a
fényintenzitas logaritmusanak valtozasa ezekben az idopontokban a leggyorsabb, igy alta-
laban ezek az idépontok tekinthetdk a bioldgiai rendszerek szamara a fény ,,fel- és lekap-
csolasanak” (HUT et al. 2013). A navigacios sziirkiilet alatt a nap 12° és 6° kozott, mig a
polgari sziirkiilet esetében a nap 6° és 0° kozott tartdzkodik a horizont alatt (USNO 2018).

MARC (1991) videokamera segitségével rogzitette Anyphaena accentuata
(Anyphaenidae, 1. abra) egyedek aktivitasi ritmusat természetes fényviszonyok és foto-
periodus mellett. Megallapitotta, hogy az A. accentuata éjszakai aktivitasu, a napnyugta
utani harom o6ras intervallumban a legaktivabb és aktiv marad egészen addig, mig a fényin-
tenzitas reggel el nem kezd névekedni. MEZOFI et al. (2019) a rozsdas ugropok (Carrhotus
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xanthogramma: Salticidae) és egy fiirgekarolopok (Philodromus cespitum: Philodromidae)
aktivitasi mintazatait vizsgaltak szintén természetes fény és fotoperiodus mellett. A C.
xanthogramma esetében azt talaltak, hogy a faj szigoruan nappali aktivitist és mindkét ivar
aktivitasi csucsa szinte percre pontosan megegyezik (3.a dbra). Az aktivitasi ritmusuk ki-
alakitasdban egyértelmiien a 24 6ras periodusideji komponensnek volt meghatarozoé szere-
pe (4.a abra), de meglepé moédon a ndstények aktivabbnak bizonyultak a himeknél (5.a ab-
ra). Ezzel szemben a Ph. cespitum egyedek katemeralis aktivitastinak bizonyultak, azaz a
nap minden szakaszdban mutattak aktivitast. A két ivar aktivitdsi mintazata eltért, a nOsté-
nyek éjszaka, kozvetleniil a navigacios sziirkiilet el6tt voltak a legaktivabbak, mig a himek
atlagos aktivitasi csucsa reggelre esett (3.b abra). Az utdbbi faj katemeralis aktivitdsaval
Osszefiiggésben szamos ultradian komponens volt detektalhatd az aktivitasi ritmusban, kii-
16ndsen a néstények esetében, ahol a relative erés 12 oras peridodusidejii komponens miatt
bimodalisnak bizonyult az emlitett ivar aktivitasa (4.b és 5.b abra).
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4. abra. Carrhotus xanthogramma (Salticidae) (a) és Philodromus cespitum (Philodromidae) (b)
egyedek idésorainak (72 6ra hossz) Fourier-analizise. Baloldalt a szignifikans (a < 0,01 szinten detek-
talt) frekvenciak populacion beliili aranyat, mig jobboldalt a detektalt frekvenciak atlagos relativ amp-

litadoit tintettiik fel a legnagyobb atlagértékhez normalizalva. (Forras: MEzOFI 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 < 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: MEzOF1 et al. 2019)
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5. abra. Carrhotus xanthogramma (Salticidae) (a) és Philodromus cespitum (Philodromidae) (b)
egyedek ivarspecifikus napi (és 12 6ras) lokomotoros aktivitasi ritmusa. A bal oldali panelen a fix 24
orés periodusiddvel illesztett koszinusz gorbék lathatok. A pontok az egyes egyedek drankénti atlagos

aktivitasi szintjét jelolik. A szaggatott vonalak a 95%-0s konfidencia intervallumat mutatjak a gor-
béknek. A jobb panelen lathatok az ivarspecifikus kiilonbségek az egyedileg illesztett gorbék kiilon-
boz0 fazisai altal kijeldlt aktivitasi szintekben: az aktivitasi szint a gérbék maximumaban (Max), mi-
nimumaban (Min) és az atlagos aktivitasi szintek (Atl.). A kiilsnbdz6 betiik szignifikans kiilonbséget
(P < 0,05) jeleznek az adott faj néstényein és himjein beliil, mig a csillagok (* =P < 0,05, ** =P <
0,01) az ivarok kozotti kiilonbséget mutatjak. (Forras: MEzOFI 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 (Atl.). 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:
MEZOFI et al. 2019)

Szamos kifejezetten szabadfoldi megfigyelést is végeztek a pokok napon beliili aktivita-
sanak meghatarozasara. PFANNENSTIEL & YEARGAN (2002) példaul Helicoverpa zea
(Noctuidae) tojasokat helyeztek ki kukorica és szojandvényekre, majd harom o6ranként elle-
ndrizték, hogy milyen szervezetek taplalkoznak a tojasokkal. Ezzel a mddszerrel allapitot-

126



A POKOK (ARANEAE) CIRKADIAN RITMUSAI

tak meg, hogy a Clubiona abbotii (Clubionidae) kalitpokfaj csak éjjel zsakmanyolja a toja-
sokat. WARD & LUBIN (1992) vizes él6helyeken figyelte meg az ott €16 keresztespokfélék
(Araneidae) éjszakai aktivitasat. Megallapitottak, hogy 6sszel a kisebb méretii pokok jel-
lemzden a napnyugta koriili idészakban készitik haloikat, amikor a kisebb szunyogalkata
zsdkmanyok rajzanak. A nagyobb pdkok ezzel szemben az éjszaka folyaman késobb szdvik
(nagyobb) halodikat, amikor a nagyobb méretli rovarok (példaul éjjeli lepkék) repiilnek.
WARD & LUBIN (1992) szerint a nagyobb pokok nem a nagyobb méretii éjjeli lepkék miatt
¢éjszakdznak, hanem mert az esti sziirkiiletben a nagyobb pdkok konnyebben aldozatul es-
hetnek a ragadozoiknak, mint teljes sotétségben. NORGAARD et al. (2006) infravords fény-
sorompokat helyeztek ki a Namib-sivatagban €16 Leucorchestris arenicola (Sparassidae)
vadaszpokfaj aktivitasanak tanulmanyozasahoz. Megallapitottak, hogy a faj szigortian éj-
szaka aktiv és a legsotétebb éjszakakon, azaz ujholdkor legmagasabb az aktivitasa. Talaj-
csapdak kihelyezésével és fogasuk rendszeres id6kozonként torténd ellendrzésével jol
nyomon kovethetd a talajfelszini izeltldbuak napszakos aktivitasa. Az ilyen mintagyQjtést
megkonnyitendd, tobbféle automatizalt talajecsapdat (time-sorting pitfall trap) is kifejlesz-
tettek (BLUMBERG & CROSSLEY 1988, BUCHHOLZ 2009). KRUMPALOVA & TUF (2013) egy
csehorszagi artéri erddben és kornyékén tavaszi és 0szi felvételezéseket végeztek talajcsap-
dakkal. 100 csapdat helyeztek ki és tobb napon keresztiil harom 6ranként ellendrizték azok
tartalmat. Ebben az esetben gy talaltak, hogy a vizsgalt teriileten a talajszinten €16 pokfa-
jok korében a nappali aktivitas gyakoribb, mint az éjszakai. Az 5 mm-nél kisebb testméret-
tel rendelkezd fajok (példaul Linyphiidae csalad tagjai) késo éjszaka, illetve reggel, mig az
5 mm-nél nagyobb testmérettel rendelkezé fajok (példaul Lycosidae csalad fajai) délutan,
illetve este voltak aktivak. Részben a talajfelszin hémérsékletével lehet Gsszefiiggésben az
aktivitisi mintazatbeli eltérés, ugyanis a nagyobb pokok a nap melegebb id6szakaban vol-
tak aktivak. Valosziniileg ez teszi lehet6vé a kiilonbozo testmérettel rendelkez6 fajok koeg-
zisztencigjat a talajfelszin pokegyiittesében. Tehat a testméret a cirkadian aktivitast jelentd-
sen befolyasolo faktor lehet (KRUMPALOVA & TUF 2013). CHAPMAN & ARMSTRONG (1997)
automatizalt talajcsapdakkal kovették nyomon fejes kaposzta parcellak talajfelszini pokjai-
nak napszakos aktivitasat. Az egyik parcellat gyommentesen tartottak, a masiknal here ala-
vetést alkalmaztak. Azt talaltak, hogy az Erigone (Linyphiidae) nem egyedei a gyommente-
sen tartott parcellaban éjszaka és reggel aktivak, mig a plusz takaréndvényzettel boritott
parcellaban napkozben mutattak a legnagyobb aktivitast. A vizsgalat ramutat a habitat, il-
letve a habitat hordozta tulajdonsagok esetleges aktivitast modositd hatasara. A féleg éjsza-
ka aktiv pokok a plusz takarondvényzettel boritott parcellaban feltehetden az ott uralkodd
parasabb mikroklima és alacsonyabb talajhdmérséklet miatt tudtak nappal is aktivak lenni.
Szamos tanulmanyt lehetne még sorolni (DONDALE et al. 1972, ALDERWEIRELDT 1994, Fu-
J1 1997, MARSHALL et al. 2002, LUNDGREN et al. 2009, KrROL et al. 2018) melyekben szin-
tén talajcsapdak segitségével vizsgaltak a talajszinten él6 pokfajok napi aktivitasi ritmusat.
Sokkal kevesebben foglalkoztak a kiilonb6z6 fas névények lombozatan €16 pokfajok aktivi-
tasi ritmusanak szabadfoldi megfigyelésével. Almaiiltetvények lombkoronaszintjén eléfor-
dulo pokfajok napszak szerinti aktivitisat BROWN et al. (2003) vizsgaltak részletesebben.
Egy észak-virginiai (USA) almaiiltetvényben, éranként végzett kopogtatasos mintavétele-
zések alapjan megallapitottak, hogy az ott el6forduld jegyespokoknak (Anyphaenidae) atla-
gosan 01:00+£3 orakor, a fiirgekarolopokoknak (Philodromidae) 23:00+5 o6rakor, és a
karolopokoknak (Thomisidae) pedig 24:00+6 orakor volt a legnagyobb az egyedstiriségiik,
tehat ezekben az 6rdkban lehet az aktivitasi csicsuk is. Megjegyzendd, hogy a lombozat
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razasaval vagy a vazagak iitogetésével bizonyos esetekben az éjjeli és nappali fajok egyedei
egyarant hatékonyan gyijthetdk, igy az ilyenfajta mintavételezésb6l nem mindig lehet
messzemend kovetkeztetéseket levonni a gytijtott faj napszakos aktivitdsara (COSTELLO &
DAANE 2005).

A bioldgiai ritmusok értékelése

A cirkadian fiziologia teriiletén végzett adatelemzésnek a feladata tobbnyire a cirkadian
ritmicitds azonositasa olyan adathalmaz esetén, mely szdmos ritmikus és nem ritmikus
komponenst tartalmaz. Mivel az adatpontok iddben egymast kdvetd megfigyelésekre vo-
natkoznak ezért az adatkészletet gyakran ,,id6sornak” is nevezik (REFINETTI et al. 2007,
REFINETTI 2016).

Altalénosségban kiilonbséget tehetiink ,,id6tartomanyban” (time domain) és ,,frekven-
ciatartomanyban” (frequency domain) torténd elemzés kozott. Mig az ,,idétartomanyban”
alkalmazott modszerek magaban az idGsorban keresik a szabalyszeriiségeket, addig a ,,frek-
venciatartomanyban” alkalmazott modszerek az iddsorokat dsszetett oszcillacids folyama-
tokként kezelik. ,,Id6tartomanyban” elemezve az idésorokat megallapithatjuk, hogy bizo-
nyos folyamatokban milyen id6kézonként torténik valtozas, mig ,,frekvenciatartomanyban”
vizsgalodva (példaul Fourier-analizist végezve), a kiilonbdz6 periodussal rendelkezé kom-
ponenseit is azonositani tudjuk az idésornak (REFINETTI 2016).

Az elemzés elsd 1épéseként az iddsorokat vizualisan vizsgaljuk meg, azokat valamilyen
grafikai eszkdz/modszer segitségével lathatova téve. Az adatok ilyen mdédon toérténé megte-
kintése segitséget nyljt a pontosabb numerikus elemzés eljarasanak kivalasztasahoz
(REFINETTI et al. 2007). Idésoraink tulajdonsagait megvizsgalhatjuk az idésorokat derék-
szogli koordinata rendszerben abrazolva (ahol az x tengelyen az id6t, mig az y tengelyen a
mért valtozoinkat tiintetjiik fel). Egy masik népszerit modszer az idésorok abrazolasara az
ugynevezett aktogram (actogram), mely tulajdonképpen az egy napos grafikonok egymas
utani napok sorrendjében torténé egymas ala illesztésébdl all. Kiegészito jelleggel a hosz-
szabb adatsorok esetén egy tetszéleges kisebb periodusra térténd akkumulalasa (vagy Kivo-
natoldsa) az adatoknak (2. abra) is segitheti kiilonbdz6 ritmikussagok jobb felismerését. Ha
az idésorunk nem elég tiszta, akkor megfelel6 sziiréssel — példaul mozg6 atlag illesztésével
— lathatobba tehetjiik az adott ritmust. A jol kivehet6 ritmikussagok ellenére is, komolyabb
matematikai analizis sziikséges az egyes ritmikussagok objektiv mutatdjanak megallapita-
sahoz (REFINETTI et al. 2007, CORNELISSEN 2014, REFINETTI 2016).

A ritmikus mintazat négy paraméterrel jellemezhetd, melyek a kdvetkezok: periddus,
amplitado, fazis és atlagos szint (6. abra) (REFINETTI et al. 2007, REFINETTI 2016). A perio-
dus az egymast kovetd csticsok kozotti tavolsag, vagyis egy hullam idétartama. Ha a hul-
lam id6tartamanak (masodpercben) reciprokat vessziik, akkor megkapjuk a frekvenciat. Az
referenciaszdg (referenciapont) és az oszcillacio kozotti relativ (szog)elmozdulas. A
cirkadian ritmusok esetében a ritmus fazisat gyakran a kornyezeti fény-sotétség ciklussal
kapcsolatban hatirozzak meg, 6raban kifejezve. Az atlagos szint pedig az, ami koriil a hul-
lam oszcillal (REFINETTI et al. 2007, REFINETTI 2016).
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| Periddus |
|

Amplitad6

Atlagos szint
_____________________ —~ " (MESOR)

Fazis

i
Referencia id6é
6. abra. Az oszcillacios folyamatok paraméterei: periodus, amplitido, fazis és MESOR.
Figure 6. Parameters of oscillatory processes: period, amplitude, phase and MESOR.

A cirkadian ritmusok analizaldsa soran tovabbi két paramétert is meg kell vizsgalnunk,
ugymint a hulldimformat (mely lehet példaul szinuszos), vagy a ritmus robosztussa-
gat/kivalosagat. A hullimformat példaul a harmonikus tartalom hatarozhatja meg, mig a
robosztussag/kivalosag példaul a jel-zaj aranytdl és a ritmus stacionaritasatol fligg. A ritmi-
kus paraméterek egzakt matematikai analizise feltételezi az idésorok stacionaritasat, azaz a
varhato érték, variancia és autokorrelacios koefficiens idébeni hozzavetéleges allandosagat.
Mivel a biologiai ritmusok nem szigoruan stacionariusak, ezért altalaban csak hozzavetdle-
gesen elemezheték (REFINETTI et al. 2007, REFINETTI 2016).

A bioldgiai ritmusok kiilonb6z6 paramétereinek illetve tulajdonsigainak becslésére/
elemzésére szamos grafikai és matematikai modszer 1étezik (lasd példaul: REFINETTI et al.
2007, REFINETTI 2016). A tovabbiakban ezek koziil csak a fontosabb eljarasokat ismertet-
juk.

(1) Cirkularis statisztika: Abban az esetben, amikor az egyetlen gytijtheté adat az id6
(amikor bizonyos események torténnek), nagyon hasznosak lehetnek a cirkularis statisztika
targykorébe tartozo modszerek (REFINETTI et al. 2007, PEWSEY et al. 2013). Mivel ciklikus
folyamatok elemzésérdl van sz6, konnyen belathato, hogy ezeket a folyamatokat akar egy
kor mentén (ahol a 360° 24 éranak felel meg) is abrazolhatjuk (3. abra). Az idésorunkat egy
korfolyamatként, elemeit pedig egységvektorokként kezeljikk. Az egységvektoroknak ki-
szamithatjuk az atlagvektorat, mely szoge (iranya) fejezi ki a cirkularis atlagot. A cirkularis
atlagot (circular mean), vagy atlagos iranyt unimodalis eloszlasok esetén aktivitasi csucs-
ként is szoktak interpretalni (MEZOFI et al. 2019). Kiszamithato az atlagvektor hossza, me-
lyet atlagos rezultans (ered6) hossznak (mean resultant lenght) neveznek. A rezultans hossz
0 és 1 kozotti értéket vehet fel és minél kozelebb van az érték az 1-hez, a vektor annal eré-
sebb aktivitasi csucsot jelez az adott idopontban, mig a 0-hoz kozeli értékek katemeralis
aktivitasi mintazatra utalnak (RANGANATHAN et al. 2010). A cirkularis mintank koérén valod
egyenletes eloszlasat kiilonbozé probakkal tesztelhetjiik. Ilyen probak példaul a Rayleigh
teszt (ellenhipotézise valamilyen unimodalis eloszlas) vagy a Rao’s spacing és Watson’s U?
tesztek (ellenhipotézisiik az 6sszes nem egyenletes eloszlast magaban foglalja). Két cirkula-
ris mintét dsszehasonlithatunk példaul a Watson’s two-sample U? teszttel, mellyel megalla-
pithatd, hogy a két mintank szdrmazhat-e ugyanabbol az alapsokasagbol, azaz egyezik-e az
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eloszlasuk. Az emlitett probak folytonos valtozokat igényelnek, igy ha csoportositott adat-
készlettel (példaul a napot 12 részre bontva) dolgozunk, mas probat, vagy az emlitett pro-
bak modositott valtozatat kell alkalmaznunk (PEWSEY et al. 2013). A cirkularis statisztikai
eljarasok hatranya, hogy sem az amplitddo, sem a ritmusra jellemz6 periddus/periddusok
hossza nem becsiilhetd veliik (REFINETTI et al. 2007).

(2) Varianciaanalizis (ANOVA): Habar a modszer nmagaban semmit nem mond a pe-
riodicitasrol, segitségével egy zajos ritmus megkiilonboztethetd a random oszcillaciotol, ha
a ritmus periddusa legalabb hozzavetdlegesen ismert (MINORS & WATERHOUSE 1988,
REFINETTI et al. 2007).

(3) Fourier-analizis: A spektralis analizisnek is nevezett mddszer azon a felismerésen
alapszik, miszerint barmilyen id6ésor, formajatdl és szabalyossagatol fiiggetleniil, kiillonbozo
frekvenciaju szinusz és koszinusz hullimok sorozataval irhat le. Igy, ha egy idésor Fouri-
er-analizise soran egy jelentds frekvencia komponens mutathaté ki a cirkadian tartomany-
ban, abbdl arra kovetkeztethetiink, hogy a vizsgalt folyamat cirkadian ritmikussagot mutat.
Amellett, hogy a moddszerrel meghatarozhaté a vizsgalt ritmust jellemz6 perio-
dus/periodusok, a Fourier-analizis soran készitett periodogram segitségével lathatova tehetd
az egyes frekvenciak relativ amplitud6ja vagy spektralis energiaja is (REFINETTI et al. 2007,
4. ébra). A Fourier analizisen alapulé modszerek szamos valtozatat elterjedten hasznaljak
kiilonboz6 ritmikus folyamatok periodicitasanak vizsgalatakor. A moddszer hatranya, hogy
altalaban csak equidisztans megfigyelések esetén alkalmazhato és az idésor hossza tobbszo-
rose kell legyen az alapperiodusénak (MINORS & WATERHOUSE 1988, REFINETTI 1993,
FORREST & SUTER 1994, LEISE 2013, AMARIEI et al. 2014).

(4) Cosinor modszer: A mddszer abbdl all, hogy az adatainkra egy ismert periodussal
rendelkez6 (példaul 24 ora + esetleges hozzaadott harmonikusok) koszinusz gorbét tartal-
mazo6 modellt illesztiink (linearis regresszidval, a legkisebb négyzetek modszerével) a rit-
mus mintazatanak becslése céljabol. igy kisziirhet6 a zaj és lathatova tehet6 a zaj altal elfe-
dett alapritmus (5. abra). Ezzel a modszerrel meghatarozhaté példaul a ritmus MESOR-ja
(Midline Estimating Statistic Of Rhythm), mely tekintheté az atlagos szintnek, de nem fel-
tétleniil azonos az adatpontjaink szamtani kézepével. Kiszamithato tovabba az oszcillacio
amplituddja és a fix referenciaid6hdz viszonyitott maximum fazisa [azaz az akrofazis
(acrophase), az illesztett gorbe cstcsanak fazisa], mely utdbbit szintén szoktak aktivitasi
cstcsként interpretalni. Ha az illesztett gérbe amplitadoja statisztikailag nagyobb, mint nul-
la, akkor az idésor 24 6ras ritmicitast mutat. A modszer nem equidisztans megfigyelések,
illetve rovid (akar egy periodus hosszusagl), vagy kivonatolt id6ésorok (educed rhythms)
esetén is jol alkalmazhatdé (MINORS & WATERHOUSE 1988, REFINETTI et al. 2007,
FERNANDEZ et al. 2009, CORNELISSEN 2014). A modszert és azok egyes valtozatait (példaul
koszinusz gorbék kiilonbozo transzformaltjainak illesztését) széleskortien alkalmazzak kii-
16nb6z6 biologiai ritmusok elemzése soran (HALBERG 1969, NAITOH et al. 1985, CUGINI
1993, MARLER et al. 2006). A mddszer hatranya, hogy korlatozott feltételek kozott alkal-
mazhatd. Ha az adott feltételek sériilnek (példaul a regresszios diagnosztika soran szamolt
hibatagok nem normalis eloszlasuak, nem fliggetlenek, vagy variancidgjuk nem homogén,
stb.) akkor a modelliinkbdl szamolt paraméterek tévesek lehetnek, bar még igy is hasznos
lehet a becslésiik (DE PRINS & WALDURA 1993, FERNANDEZ et al. 2009, CORNELISSEN
2014). Ha a ritmus periodusa nem ismert, a mai szamitogépes kapacitas lehet6vé teszi a ha-
gyomanyos Cosinor modszer megkeriilését €s a gorbe iteracios illesztését (és minden para-
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méter becslését), azonban utobbi nemlinearis eljaras nem mindig alkalmazhaté megfelelden
és még szigorubbak a feltételei, mint a hagyomanyos modszernek (ALONSO & FERNANDEZ
2001, ReFINETTI et al. 2007, CORNELISSEN 2014).

(5) Tovabbi modszerek: Attol fiiggden, hogy milyen természetiick az adataink, szamos
mas modszerbdl is valogathatunk az idésorunk ritmicitasanak megallapitasahoz. Ezekkel a
kiilonbdzé matematikai hatter(i eljarasokkal meghatarozhaté a ritmust jellemzd 6 perio-
dus/periodusok. A periodicitas egészen egyszerii modon is becsiilheté (REFINETTI 1991), de
a periddusok meghatérozasara alkalmasabb az Enright periodogram (mely y 2 eloszlést ala-
pul vevé valtozatat chi négyzet periodogrammnak is nevezik) vagy a Lomb-Scargle
periodogram. Az elébbi modszer equidisztdns megfigyelések esetén alkalmazhatd, mig
utobbi lehetdvé teszi szabdlytalan id6kozonként gyljtdtt adatok vagy hidnyos iddsorok
elemzését (REFINETTI 1993, RUF 1999, REFINETTI et al. 2007).

Konkluzio

A dolgozatot atolvasva lathatjuk, hogy a pokok rendkiviil sokféle modon alkalmazkod-
tak a kornyezetiikhoz. Bar az elmult évtizedekben tetemes mennyiségii ismeretanyaggal
gyarapodtunk a napszakos aktivitasukat, illetve a bioldgiai ritmusaikat illet6leg, e tekintet-
ben még szamos faj bioldgidja ismeretlen és sok a megvalaszolasra varo kérdés. Az agrarte-
riileteken el6forduld szamos faj koziil tobbnek is szerepe lehet bizonyos kartevék populaci-
6inak gyéritésében, igy a megbrzd bioldgiai védekezésben is (MEZOFI et al. 2020). Ha
ezeknek a fajoknak jobban ismernénk a napszakos aktivitasat, nemcsak teljesebb képet
kapnank arrdl, hogy mivel taplalkozhatnak, hanem a novényvédelmi kezelések idejének
helyes megvalasztasaval jobban kimélhetnénk ezeket a peszticidektdl is. Mégis, agrobiont
pokfajok cirkadian aktivitasarol meglehetdsen kevés ismeret all rendelkezésiinkre. Ugyan-
csak kevéssé ismert, hogy a kiilonb6z6 antropogén eredetli behatdsok, mint a kiilonbz6
peszticidek hasznalata vagy a fényszennyezés, milyen hatdssal vannak a pokok aktivitasi
ritmusaira. A 24 o6ranal rovidebb periddusu (ultradian) komponenseknek feltehetéen van
(vagy valaha volt) valamilyen adaptiv jelent6sége. Bar szamos faj aktivitasi ritmusaban ki-
mutattak ezen komponensek jelenlétét, azok funkcidja mindmaig ismeretlen. A pokok ivari
dimorfizmusaval és az ezt kialakito szelekcids er6kkel szamos tanulmany foglalkozik, de a
biologiai ritmusaikban megjelend ivarspecifikus kiilonbségekkel annal kevesebb. Nyitott
kérdés, hogy egyes fajok esetében miért kovetnek az ivarok kiilonbdzé napirendet, de az
sem teljesen tisztazott, hogy milyen adaptiv elénydkkel jar az egyik vagy masik ivar foko-
zott aktivitisa. Alig ismert tovabba, hogy a nem szigoruan nappali vagy éjszakai fajoknal
mely tényezok lehetnek azok, melyek befolyasoljak az aktivitas idejét. Szamos tovabbi kér-
dés var még valaszra, de az itt felvetett problémakkal bizonyosan szamos tanulmany fog
foglalkozni az elkovetkezendé években.

Kaészonetnyilvanitds. Munkamat az NKFI (K112743) és az Innovacios és Technoldgiai Minisztérium
UNKP-19-3-1II kédszamu Uj Nemzeti Kivalosag Programja tamogatta.
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Current knowledge of circadian rhythms in spiders (Araneae) —
Ecological aspects, methods in research and data analysis techniques
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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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