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szervezOdési szinten is — az egyedek, populacidk, ill. fajok kozott — extrém valtozatossagot
mutat. Viselkedésokoldgiai megkozelitéseket és modszereket alkalmazva probalom meg
bemutatni, hogy milyen szelekcids hatdsok eredményezhetik ennek a jellegnek a természetben
megfigyelhetd paratlan sokszinliségét. Disszertaciomban a madarének szerepét
evolucidbiologiai szempontok szerint értelmezem, és valtozékonysdganak megmagyardzasa
céljabol szexudlis szelekcioval kapcsolatos mechanizmusokat vizsgalok. A madarének, vagyis
egy klasszikusnak szdmitd6 méasodlagos nemi jelleg mintapéldajan keresztiil kivanok
ravilagitani az allati kommunikécid kulcselemeire, egy Osszetett szignalizacids rendszer
sajatossagaira, annak az egyedi mindséget jelzd szerepének fontossagara.

Kiilonboz6 szinteken, az egyedektdl a populaciods szinten keresztiil, a fajok kozotti
kapcsolatokig vizsgdlom a szignal informécidtartalmat és szerepét a szexualis szelekcio
folyamataban. Két madarfajon (6rvos légykapo, Ficedula albicollis és fiisti fecske, Hirundo
rustica) végzett intenziv terepvizsgalatokra tdmaszkodva keresem az ének egyes
komponenseinek €s az egyedi mindség kapcsolatanak az 0sszefiiggéseit, €s az ének szerepét a
him-him versengésben ¢és a holgyvalasz mechanizmuséban. A fajon beliili
Osszehasonlitdsokban nagy figyelmet forditok arra, hogy ezt az dsszetett rendszert minél tobb
aspektusbol megvizsgaljam, igy a kommunikacids rendszer egészérdl ritkasdgszamba menden
sz¢les képet kapjak. A széleskorii kovetkeztetések levondsdhoz metaanalitikus
megkozelitéseket is alkalmazok azért, hogy az egyedek szintjén értelmezhetd szabalyokat més
fajoknal lejegyzett eredményekkel is 6ssze tudjam hasonlitani. Populacids szintii

vizsgalatokra tdmaszkodva elemzem szimpatrikusan és allopatrikusan €16 két eurdpai
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alkalmazva evolucios mintdzatokat tarok fel, melyek a fajokon beliil leirt mechanizmusokat

alapul véve magyardzzak a madarének fajok kozotti szinten észlelt nagyfoku diverzitasat.

1. Fajon beliili mintazatok: egyedek kozti variancia

1.1. Mit jelez a madarének?

1.1.1. Parazitizmus és immunitas

Hamilton és Zuk klasszikusnak szamit6 hipotézise szerint dsszefiiggés van a masodlagos
nemi bélyegek kifejezettsége €s a parazitaltsag kozott, vagyis a vizualis vagy akusztikus
diszek jelezhetik a himek egészségi allapotat. A parazitak énekkomponensekre gyakorolt
negativ hatasat egy terepi kisérlettel igazoltuk az 6rvos légykaponal, melyben a himek

egészségi allapotat egy testidegen anyag beinjektalasdval manipulaltuk. Azt tapasztaltuk,
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hogy a mesterségesen fertdzott, aktivalt immunrendszer(i himek adott id6 alatt produkalt
énekék szama (énekrata vagy éneklési aktivitas) lecsokkent. Viszont az éneket leird tobbi
véltozora latszolag nem hatott a kisérleti beavatkozas. Erdekes modon, a kezelésre az egyes
himek kiilonb6z6 modon reagaltak: az énekrata immunizalas altal kivaltott csokkenése
fliggott a him mindségétdl. A nagyobb homlokfolttal (mely az egyedi mindséget jelzo,
vizualis szignalként funkciondl a fajnal) és hosszabb énekkel rendelkezd egyedek éneklési
aktivitasa nem vagy csak kevésbé valtozott a kisérlet hatasara, mint a kisebb homlokfoltt és
rovidebb énekii himeké. A kisérlet azt mutatta, hogy a parazitizmus, az immunrendszer €s a
szexudlis szignalok kozti kapcsolat hatterében tobbféle mechanizmus allhat. Egyrészt, a
parazitaltsag befolyasolhatja az aktualis kondiciot, ami direkt kdrnyezeti hatasként
befolyasolhatja az ének aktivitasat. Masrészt viszont, az egyedek eredendden kiillonbdzhetnek
abban, hogy miképpen reagalnak egy fertdézésre, €és ezt az immunologiailag meghatérozott
toleranciaképességet (rezisztencidt) jelzik mas szignalok (pl. a homlokfolt mérete vagy az
ének hossza).

A fiisti fecskénél az egyes énekvaltozok és a parazitizmust leird bélyegek kozti
kapcsolatrendszer feltérképezéséhez korrelacios modszert alkalmaztunk. Kimutattuk, hogy az
ének hossza ennél a fajndl is jelezte az ¢ldskdddk jelenlétét, ugyanis azok az egyedek,
amelyek hosszabb énekeket produkaltak, kevésbé voltak fertdzottek ragotetvekkel. Emellett
egy masik énekvaltozo (a termindlis szillabus {6 amplitidojahoz tartozo frekvencia) korrelalt
egy immunolégiai valtozoval, a vérsiillyedés mértékével. Elképzelhetd, hogy az egyedek kora
zavarhatja az 0sszefliggések értelmezését, hiszen az ének tulajdonséagai és a parazitaltsag is
valtozhat az 6regedés soran. Azt tapasztaltuk példaul, hogy az idésebb himek hosszabb
énekeket produkalnak, és ugyanakkor kevesebb ragotetii €16skodik rajtuk. Ez azt is
jelenthetné, hogy a parazitaltsag és az ének kozott gyakorlatilag nincs ok-okozati viszony,
hanem latszo6lagos korrelaciojuk csak a kor mellékterméke. Ezt kikiiszobodlendd,
statisztikailag kontrollaltunk az egyedek korara, azonban a negativ dsszefiiggés az énekhossz
¢s a parazitaltsdg mértéke kozott ennek ellenére megmaradt, igy bizonyitottuk, hogy az ének a
kortol fiiggetleniil jelezheti a parazitaltsag mértékét.

Mas fajoknal is vizsgaltak az ¢l6skoddk akusztikus kommunikaciora gyakorolt
hatasat, de ezek a vizsgalatok egymastol tobbé-kevésbé eltéré eredményeket hoztak.
Metaanalitikus megkdzelitést alkalmazva sikeriilt kimutatnom, hogy a kiilonbségek abbol
fakadnak, hogy a kiilonb6z6 fajoknak mas felépitésii az énekiik, és mas-mas parazita szamit

szelekcios tényezének. Altalanossagban viszont elmondhaté, hogy a kondiciéfiiggd, fizikai
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teljesitménnyel Osszefiiggd bélyegek az aktudlis egészségi allapotot, mig a kondiciofiiggetlen

bélyegek inkabb a genetikailag meghatarozott rezisztenciat jelzik.

1.1.2. Fiziologiai allapot

A madarének szignalfunkcidja dsszefiigghet a produkcidjaval egyiitt jaré metabolikus
koltségekkel, melyek élettani stresszként jelentkezhetnek, igy az ének tulajdonképpen
jelezheti a stressztolerancia mértékét is. Az 6rvos légykapon végzett fenotipusos vizsgalatok
azt mutattak, hogy azoknal az egyedeknél, amelyek hosszabb strofakat énekelnek, altalaban
nagyobb bizonyos hdsokkfehérjék (HSP70) vérben mérhetd szintje. Ezek a fehérjék a
kiilonb6z6 metabolikus stresszhatdsokkal szembeni védekezésben vesznek részt.
Eredményeink arra utalnak, hogy csak azok a himek képesek metabolikusan koltséges (azaz
fiziologiai stresszel jard) énekek produkciojara, amelyek a stressz toleralasara alkalmas
HSP70 szinttel rendelkeznek. Ez az §sszefliggés arra is magyardzatot adhat, hogy a hosszabb
énekekkel rendelkezd egyedek miért képesek jobban tolerdlni egy potencialis fertdzést (lasd
fenti vizsgélatok). Az ének és a hdsokkfehérjék kapcsolata tehat a madarének mint

kondiciofliggd szignal fizioldgiai hatterébe enged bepillantést.

1.1.3. Agyi struktirak fejlettsége
A viselkedési elemekbdl allo szigndlok (pl. harci fenyegetések, ndsztanc vagy naszrepiilés,
éneklés) koltsége visszavezethetd a viselkedést iranyit6 ideghalozatok fenntartasdhoz
melyek kiterjedtsége kapcsolatba hozhato e struktiurak kapacitdsaval és a szabalyozott
viselkedési funkciok komplexitasaval. Az elméleti modell szerint nagyobb méretii agyi
magvak komplexebb éneket képesek tarolni, igy a repertodrméret jelezheti az egyedek
neurdlis kapacitasat. Tobb neurobioldgiai tanulmany vizsgalta az ének szabalyzasaban
kulcsszerepet jatszo agyi magvak mérete €s az ének tulajdonsagai kozti kapcsolatot, de ezek
eredményei nem tdmogattdk egyhangiian a modellt. Ezen tanulmanyok metaanalitikus
modszereken alapul6 kvantitativ revizidja viszont egyértelmiien bizonyitja, hogy két fontos
énekvaltozo (a repertodrméret €s az énekhossz) erds korrelaciot mutat két agyi struktara (a
nucleus HV'C és a nucleus robustus archistriatalis) méretével. Statisztikai elemzéseink
kimutattak, hogy a korabbi vizsgalatok azért nem talaltak minden esetben szignifikans
kapcsolatot a madarének €s az agyi magvak mérete kozott, mert néhany analizis kis
mintaelemszamot hasznalt.

Az ének ¢és az agykapacitas kozott rekonstrudlt kapcsolatnak fontos evoluciobiologiai

kovetkezménye van. Amennyiben kiterjedtebb agyi struktarak sziikségesek a nagyobb
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repertoarmérethez, az ének fejlddése €s fenntartasa sordn idegi mitkodéssel kapcsolatos
koltségek 1éphetnek fel, hiszen a nagyobb méretli agyi szovetek kialakitasa és folyamatos
taplalasa energiaigényes, raadasul miikddésiik karos szabad gyokok (pl. peroxidok)
felszabadulésat is eredményezheti. Ezek a neuralis koltségek garantilhatjak tehat azt, hogy a

madarének megbizhatoan jelezze az egyed mindségét, és igy dszinte szignalként miikodjon.

1.1.4. Kor és tapasztalat

Szamos elméleti cikk hangsulyozza, hogy a himek diszei az életkor megbizhato szignaljaiként
mikodnek, mert a diszesebb egyedek igy jelezhetik az életkorral 6sszefliggd eldnyods
tulajdonsagaikat (pl. tapasztalat, tuléléképesség). Mivel a madarének az ivari szelekcio egyik
kulcseleme és a mindséget jelzd egyik legfobb indikator, feltételezhetd, hogy a bélyeg erds
korfliggést mutat. Ezt a predikciot mindkét modellfajon teszteltiik: korreladcios megkdzelitést
alkalmazva meghataroztuk szdmos énekkomponens kapcsolatat a himek koraval. A két
évesnél idésebb 0rvos 1égykapo egyedek repertoarmérete szisztematikusan nagyobb volt, mint
a fiatalabb madaraké, raadasul a repertoarméretben a masodik életév utan is ndvekedés volt
megfigyelhetd. Az énekrata esetében viszont forditott dsszefliggést talaltunk, ugyanis a
fiatalabb madarak aktivabban énekeltek, mint az idésebb tarsaik. A vizsgalt
énekkomponensek nem voltak 6sszefiiggésbe hozhatok a tuléléssel, ezért ezek az akusztikus
bélyegek inkabb korral valtozé tulajdonsagokat (pl. tapasztalat), mintsem a tilélést eldsegitd
gének meglétét jelezhetik. Az életkorral ndvekvo repertoarméret példaul azzal magyarazhato,
hogy a fiatal himeknek még kevesebb idejiik volt megtanulni a fajra jellemzd komplett
éneket.

A fiisti fecskénél az egyedek kozotti és egyeden beliili mintazatokat elemezve azt
talaltuk, hogy a kor elérehaladtaval né az énekhossz, a repertoarméret és az ének 6
amplitudojan mérhetd frekvencia. Az eredmények azt tikkrozik, hogy a vizsgalt fajok éneke
megbizhatdan jelzi az egyedek korat, azonban nem minden énekkomponens kifejezettebb az
1désebb egyedeknél. Tovabba fajonként valtozo, hogy az ének mely komponensei toltik be a

szignalfunkciot.

1.1.5. Anyai hatasok

A legutobbi évtized vizsgalatai arra utalnak, hogy az egyedek elsédleges és masodlagos nemi
jellegeit jelentdsen befolyasolhatjak az anyai hatdsok. Anyai hatdsokon az utédok
ratermettségét befolyasold, nem genetikai hatdsokat értjiik, melyek olyan anyai eredetii
anyagcseretermékeken keresztiil érvényesiilnek, amelyek a kihatnak az embriok

ontogenezisére. Az anyai hatasok kiilondsen fontosak lehetnek madarak esetében, hiszen a
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tojok nagy mennyiségben juttatnak kiilonbdz6 biomolekuldkat (pl. tdpanyagok, hormonok,
kiilonb6z6 anyageseretermékek, vitaminok) a tojdsokba, és ezek bizonyitottan szerepet
jatszanak az utdédok fejlddésében. Az anyai hatasok befolyasolhatjak az idegrendszer érését,
igy példaul a madarének iranyitasaért felelds agyi magvak is érzékenyek lehetnek a tojasban
meghatarozhatjak az egyedek felndttkordban produkalt akusztikus szignalok mindségét, ezért
a madarének az anyai hatdsok altal szabalyozott tulajdonsadgok indikatoraként is
funkcionalhat. A hipotézis predikciodit tesztelendé megvizsgaltuk, hogy az 6rvos légykapo
esetében Osszefiigg-e a madarének ¢€s a tojasokba juttatott hormonok mennyisége.
Predikcioinkkal ellentétben azt talaltuk, hogy a felndttkorban mérhetd ujjardny (a masodik ujj
hossza a negyedik ujj hosszahoz képest, mely embrionalis korban alakul ki a hormondlis milid
fliggvényében, és amivel az anyai hormonok szintje becsiilhetd) nem korrelalt az ének
mindségét leird valtozokkal. Mindazonaltal az ujjarany Osszefliggott az egyedek koraval és
mas morfologiai bélyegekkel is (pl. testtomeg, szarnyhossz). Az eredményekbdl arra
kovetkeztettiink, hogy az ujjarany valoszintileg csak gyenge indikatora lehet az anyai
hormonoknak, mert az 6regedés és az azzal egyiitt jaré morfoldgiai valtozasok a prenatalis
hormonszintektdl fiiggetleniil befolyasolhatjak a labujjak hosszat. A megfigyelt mintazatok
tehat nem alkalmasak arra, hogy a madarének egyedi mindséget jelzd szerepével kapcsolatban
hatarozott kovetkeztetéseket vonjunk le. Ennek ellenére tapasztalataink fontos gyakorlati
jelentdséggel birnak, mert hatdssal lehetnek az anyai hatdsok terepi vizsgalatara, ugyanis az

embrionalis hormonok direkt mérését célzo vizsgalatok fontossadgat hangsulyozzak.

1.1.6. Személyiség

A legtjabb viselkedésokologiai vizsgalatok szerint az egyes egyedek konzisztens viselkedési
tendencidkat (aktiv vagy inaktiv) mutatnak kiilonb6z0 szituécioban, és ennek megfelelen az
egyedek adott személyiségtipusokba (pl. félénk vagy merész) sorolhatok. Idevonatkozo
kutatisainkban a személyiség szexualis szelekcidban betoltott szerepét vizsgaltuk. Konkrétan
azt kivantuk feltarni, hogy a parszerzésben hasznalt viselkedési elemek mennyire tiikroznek
egyedi személyiségjegyeket, mint példaul a rizikdvallalast vagy az explorativ viselkedést.
Kutatasunk célja az volt, hogy 6rvos légykapok esetében demonstraljuk a madarak éneke és
az ilyen személyiségjegyek kozti kapcsolatot. Eredményiil azt vartuk, hogy a tartézkodo
magatartdsformak (pl. félénk viselkedés ragadozo6 vagy rivalis fajtars jelenlétében) olyan
énekformakkal parosulnak, amelyek kis rizikovallalassal és az akusztikus kornyezet
kismértékli kihasznéalasaval jellemezhetdek. Egyik alaphipotézisiink az volt, hogy az

explorativ bedllitottsag a repertoar felépitésében is megnyilvanul. A fizikailag aktivabb
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egyedeknek ugyanis tobb esélyiik van mas egyedekkel akusztikusan is érintkezni, és igy a
fajtarsaktol tobb énekelemet vehetnek 4t, ami nagyobb repertodrméretben nyilvanulhat meg.
Egy masik hipotézis szerint a rizikovallalas mutatkozik meg az éneklés soran, mert a kevésbé
félénk egyedek a ragadozoknak jobban kitett helyeken énekelnek. Eredményeink ezt a
masodik elképzelést igazoltak. A repertoarméret nem korrelalt szignifikdnsan az explorativ
viselkedéssel, viszont az éneklés soran felvett térbeli pozicid Osszefiiggott a rizikovallaldssal
(a felénk egyedek magasan, elrejtve a lombkoronaban, mig a kockazatvallalok az odihoz
kozel, a ragadozdknak jobban kitéve énekeltek). Ha az ének tiikrozi a személyiséget, akkor a
part valaszto egyedek erre az informéciora alapozhatjak szaporodasi dontésiiket, és olyan
személyiséggel rendelkezd partnert valaszthatnak, amely a legnagyobb ratermettséget jelenti

utodaik szamara.

1.2. A szignal attribatumai kozti kapcsolatok

A masodlagos nemi jellegek szexudlis szelekcidban betdltott szerepét altalaban az egyedek
kiilonboz6 tulajdonsagainak (kondicio, parosodasi siker, tilélés vagy a ratermettséget egyéb
aspektusat jelzo tulajdonsag) €s a szignal kifejezettsége kozott megfigyelhetd korrelacidkkal
vizsgaljak (ahogy ezt mi is tettiik az el6zdekben). Ennek ellenére keveset tudunk arrél, hogy
példaul a szignalok kondiciofiiggése Osszefligg-e a szaporodasi sikerrel vagy a tuléléssel (azaz
hogy a kondicioval korrelalé bélyegek mennyire korreldlnak a szaporodasi sikerrel vagy a
taléléssel). E hidny potlasara 28 akusztikus és vizualis szignalt analizaltunk a fiisti fecskénél,
hogy feltarjuk az egyes szignalattributumok kozotti kapcsolatokat. Kimutattuk, hogy azok a
szignalok, amelyek adott év soran egyeden beliil nagy alland6sagot mutatnak (magas éven
beliili ismételhetdség), az évek kozott is megtartjak az erds, egyedre jellemzd varianciat
(magas évek kozotti ismételhetdség). Mindemellett a szignalok ismételhetdsége negativ
Osszefliggést mutatott a szignalok korfiiggésével, hiszen azoknak a bélyegeknek, amelyek az
oregedéssel valtoztak, nagyobb volt az évek kozotti variancidja. Végezetiil azt is kimutattuk,
hogy a kondiciofiiggés negativan korrelalt a tuléléssel. Ez azt jelzi, hogy azok a jellegek
érzékenyek az aktualisan hatd kornyezeti tényezokre, amelyek csak kevésbé befolyasoljak a
tulélést. Mas attributumok k6zott nem talaltunk Osszefliggést, ami azt sugallja, hogy a vizsgalt
faj feltételezhetden egy Osszetett szignalizacids rendszert haszndl, amelyben az egyes

bélyegek az egyedi mindség mas és mas aspektusat jelzik.
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1.3. Kinek sz6l a madarének?

1.3.1. Himek kozti kommunikacio

Az ivari bélyegek nagy jelentdséggel birnak az allatok agresszids viselkedésében, mert a
kifejezettebb vagy komplexebb szignalok jelezhetik az egyedek statuszat, illetve egy
potencialis konfliktusban valé gy6zelmi esélyliket. Az 6rvos 1€gykapon végzett immunizacios
kisérletekben azt taldltuk, hogy az aktivabban énekld himek nagyobb valdszinliséggel tudtak
visszafoglalni ugyanazt a revirt a territoriumrol valé kifogés €s elengedés utan. Ez indirekt
modon utalhat arra, hogy a légykapd himek éneke fontos lehet a himek kozotti
kommunikécidban is. Direkt vizsgalatokban viszont, amikor a himek territorialis
konfliktusban mutatott viselkedését vetettiik 6ssze énekparamétereikkel, azt talaltuk, hogy a
vizsgalt himek territoridlis viselkedését nem prediktaltak a kiilonbdzd énekvaltozok. Ezekbol
a negativ eredményekbdl arra kdvetkeztettiink, hogy az akusztikus bélyegek a modellezett,
rovid tava kontextusban kozvetleniil nem hasznalatosak. Azonban nem zarhatjuk ki, hogy
kozvetetten az akusztikus bélyegeknek is szerep jut a him-him kommunikaciéban.
Szembetlind példaul, hogy az agresszi6 egyik f6 meghatarozdja a himek életkora volt,
mégpedig oly mddon, hogy a fiatalabb himek agresszivebb viselkedést mutattak. Ez
Osszhangban all azzal a megfigyeléssel, hogy a fiatalabb himek altalaban nagyobb rataval
énekelnek. Ez a két parhuzamos eredmény azt mutatja, hogy a fiatal egyedek altalanosan véve
aktivabban védik territoriumukat. Ebbol arra kdvetkeztettiink, hogy a himek kozotti, hossza
tavli kommunikécioban az énekrata jelezheti az egyedek ¢életkorat, azaz egy potencialis

konfliktusban vald gydzelmi esélyiiket.

1.3.2. Holgyvalasz szocialis szinten: parvalasztas

A madarének nemcsak a himek kozotti versengésben, de a parvalasztasban is fontos szereppel
bir. A parvalasztds soran a tojo madarak elényben részesitik azokat a himeket, amelyek
kitartobban énekelnek és komplexebb éneket produkéalnak, mert a jobb mindségili ének az
adott him eldny0s tulajdonsagait jelezheti, igy ezekkel az egyedekkel érdemes parba éllni és

kolteni. Az 6rvos 1égykapon végzett vizsgalatok szerint a ,,szebb” és ,,jobb” (vagyis magasabb

crer

crer

korat ¢s tapasztalatat vagy a személyiségét. Az ilyen énekkel rendelkezd egyedekkel valo
parbaallas soran a tojok tehat szamos eldnyre tehetnek szert, mert a preferencia az életképes
utodok szamaban €s mindségében jelentkezd ratermettségi hasznot eredményezhet. Az ének

parvalasztasban betoltott szerepére csak kdzvetett bizonyitékok allnak rendelkezésre. A
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parbaallas sebességét haszndlva a parbaallas sikerének indikatoraként azt talaltuk, hogy
bizonyos években a nagyobb énekrita vagy énekhossz elényt jelenthet a himek szamara a
parszerzésben. Egy masik tanulmanyban az éneklés soran vertikalisan felvett pozicidé mutatott
kapcsolatot a parbaallas sebességével. Egy tobb éves, Osszevont adatbazist hasznalva viszont
a repertoar mérete €s a strofak komplexitasa korrelalt a parszerzés gyorsasagaval. Ezen
eredmények szerint azok a himek, amelyek nagy repertodrmérettel és komplex felépitésii
énekkel birnak, lassabban allnak parba, mint a kis repertoara és komplexitasu tarsaik.
Kovetkezésképpen, a tojok az olyan énekeket preferalhatjak, melyek egyszeriibbek ¢és
rogzitett szillabusszekvenciakbdl allnak, mig a bonyolultabb és improvizativ eléadasokat
elkertilik. A korrelaciokon alapul6d eredmények jorészt tdmogatjak azt a hipotézist az 6rvos
1égykapondl, hogy a tojok a kiilonbozd énekvaltozok preferalasaval (pl. énekrata, énekhossz,
éneklési pozicid) jobb mindségli himeket valasztanak parként, mert ezek egészségesebbek,
jobban toleraljak a stresszt vagy a predacios veszélyt. Hasonl6 dsszefliggéseket tartunk fel a
fiisti fecskénél is, ahol a parbaéllasi idOt a parazita-fertézottség jo indikatora, az ének hossza

jelezte.

1.3.3. Holgyvalasz genetikai szinten: apasagi viszonyok

A tojok nemcsak koltdpart, hanem parosodasi partnert is valasztanak, ami nem feltétlentil
azonos, mert az utdbbi foleg genetikai eldnyokért torténik. A genetikai apasagi viszonyok
rutinszer(l vizsgalataval szamos, addig monogamnak hitt énekesmadarfajrol deriilt ki, hogy a
fészekaljak idegen (nem a szocidlis) apatdl szarmazé utddokat tartalmaznak. Ezek a fiokak
paron kiviili parosodasokbol szarmaznak, melyeket a tojé aktivan kereshet annak érdekében,
hogy ratermettséget eldsegitd géneket szerezzen utddai szamara. A paron kiviili parzdsok
aspektusadban is fontos lehet a kiilonb6zd szignalok figyelembevétele, mert azok elényds
genetikai tulajdonsagokat (pl. parazitak elleni rezisztenciagének) is jelezhetnek. Ezt a
lehetdséget vizsgaltuk az 6rvos légykaponal, paternitasvizsgalat segitségével. Azt talaltuk,
hogy az udvarlasi periddusban aktivabban énekld himek fészkeiben tobb volt az idegen fiokak
aranya. Ezt azzal magyarazhatjuk, hogy a magasabb énekrataju és jo kondicidval rendelkezd
himek nagyobb intenzitassal keresnek paron kiviili parosodasi lehetoséget, mig a sajat
koltéparjukat drzés nélkiil hagyjak, akik igy mas himekkel konnyebben parosodnak.
Mindenesetre az eredmények €s az eldbbi értelmezés nem tdmogatja azt az elképzelést, hogy
az éneket az Orvos légykapo tojok direkt modon haszndlnak a péaron kiviili parkeresésiik
soran. Néhany fajndl ugyan kimutattak olyan mintdzatot, ami ilyen mechanizmusra engedne

kovetkeztetni, de ez inkabb kivételnek szamit. Az idevonatkozd metaanalizisbol kideriilt,
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hogy az ének és a genetikai szinten torténd holgyvalasz k6zott 6sszességében csak gyenge

kapcsolat tételezheto fel.

2. Fajon beliili mintazatok: populaciok kozti kiilonbségek

Szimpatrikusan €16 kozelrokon fajok életmenete gyakran nem fiiggetlen egymastol, mert
példaul a szaporodas alkalméaval hibrid utédokat képezhetnek. Az ilyen hibridek ratermettsége
viszont altaldban alacsonyabb, mint az ugyanazon fajhoz tartozo sziiloktél szarmazé utdédoké.
Ezért a szimpatrikusan €16 fajoknal megnd a fajfelismerést segitd bélyegek szerepe a
parvalasztas soran, ami beinditja az ivari szignalok divergencidjat és a rokon fajok kézotti
jellegelkiiloniilést. Az 6rvos 1égykapo €s a kormos légykapd (Ficedula hypoleuca) Kozép-
Eurdpa bizonyos részein és két balti szigeten (Oland és Gotland) szimpatrikus populaciokban
él. Ismert, hogy ezek a fajok igen kozeli rokonok, genetikai kiilonbségiiket 3 %-osra, mig a
hibridizacié mértékét 2-7 %-osra becsiilik a mitokondrialis DNS alapjan a kiilonb6z6
populédciokban. A hibridzéna kialakulésa a Pleisztocénre teheté Kozép-Eurdépaban, mig kb.
150 éves lehet a balti szigeteken. A hibrid egyedek tilélése altalaban alacsony, igy a
szimpatrikus populacidkban megnd a fajfelismerés fontossaga, emellett az egyiitt €16 fajoknal
a parvalasztasban hasznalt jellegek elkiiloniilése tapasztalhato. A fajok hosszu idejii
egylittélésének kovetkezményeként kifejezett a himek kozotti, tollazatban megmutatkozo
jellegpolarizacié a kozép-eurdpai zondban, mert a kormos 1égykap6 himjei fakobbak, mig az
orvos légykapd himjei feltlindbben szinezettek, mint a nem egytitt €16 populacidkban.

A madarének a territoriumjelzés és a partnervonzas mellett a fajfelismerésben is
szerepet jatszik. A bélyeg kiilonlegessége, hogy genetikai meghatarozottsaga mellett jelentds
szocialis hatés alatt 4ll, igy a gyors tanulds révén kulturélis evolacios folyamatok indulhatnak
be, melyek mar rovid tdvon éreztetik hatasaikat. Egy nemzetkozi egylittmiikodés keretében
azt vizsgaltuk, hogy a két rokon légykapdfaj (6rvos €s kormos 1égkapd) éneke koveti-e az
ivari jellegek tipikus elkiiloniilését, vagy az ének szocidlis és kulturalis érzékenysége miatt
masként szegregalodik a szimpatrikus és allopatrikus populéciok kdzott, mint a tollazati
jellegek. A szimpatrikus és allopatrikus populaciok énekének dsszehasonlitasa azt mutatta,
hogy az egyiitt ¢16 populacidkban a kormos 1égykap6 éneke az 6rvos 1égykapo éneke felé
konvergalt, de a faji jellegek megmaradtak. Genetikai analizisek kimutattdk, hogy az ének
konvergalasa nem genetikai folyamatok (pl. introgesszid) eredménye, hanem egyszeriien

fajok kozotti énekmasolasrol van szo.

3. Fajok kozti mintazatok: a torzsfejlodés eredményezte diverzitas

3.1. Parazitizmus és immunitas
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Ha az ének egyik funkcioja ez egyedek parazitdk elleni védekezOképességének jelzése, akkor
evollcids iddskalan azt varjuk, hogy a parazitdk altal erésen fert6zott fajoknal megnd azon
masodlagos nemi jellegek szerepe, amelyek az egészségi allapot indikatorai. Mésrészt viszont,
az immunkompetencia hatrany hipotézis kiterjesztése szerint, a szignalok kifejezettségének
hatterében 4ll6 magas tesztoszteronszint elnyomhatja az immunrendszer mitkddését. Ennek
kovetkeztében az ivari szignalokra hat6 erdteljes pozitiv szelekcid negativ hatést fog
gyakorolni a parazitak elleni védekezdképességre. E lehetséges evoluciés mechanizmusok
tesztelésére filogenetikai komparativ analizist alkalmaztunk, amelyben a fajok énekét leird
bélyegeket és az immunrendszer funkcionalis fontossagat jelzd valtozokat hasonlitottuk dssze.
Ez a megkozelités azon a feltevésen alapult, hogy az immunrendszer azoknal a fajoknal
mikodik hatékonyabban, ahol a parazitdk jelentds szelekcids nyomast gyakorolnak. Az
interspecifikus szinten talalt mintdzat azt mutatta, hogy a komplexebb éneket produkal6 fajok
kifejezettebb T- és B-sejtes immunvalaszt mutattak, mint az egyszeriibb énekkel rendelkez6
fajok. Az eredmények tehat az elsd hipotézist timogattak, miszerint a nagy parazitanyomas
alatt all6 fajok esetében megnd az akusztikus szignalok szerepe. A kifejezett szignalok pedig
az egészségi allapot megbizhato indikatoraként jelzik a tojok szadmara potencidlis parjuk

mindseégét.

3.2. Fiziologiai allapot

A komplex ének koltségei, amelyek a szignal megbizhatdsagat garantaljak, metabolikus
szinten is jelentkezhetnek. E témakor régota foglalkoztatja a madarének kutatoit, de eddig
csak kevés fajnal sikertilt kimutatni megnovekedett metabolikus ratat éneklés alatt. A kérdés
azonban fajok kozotti szinten is vizsgalhatd, mert az ének metabolikus koltségének evolicios
kovetkezményei tesztelhetd interspecifikus 0sszefliggéseket is eredményeznek. Ezek szerint,
ha a komplex ének fiziologiailag megterheld, akkor a nagy komplexitasu éneket produkalo
fajok magasabb metabolikus rataval fognak rendelkezni, mint az egyszeriibb énekii fajok. Az
idevonatkoz6 komparativ vizsgalatokban, fajok kozotti viszonylatban ilyen kapcsolatot
sikeriilt kimutatnunk. Ugyanakkor azt is kimutattuk, hogy a szaraz él6helyeken €16 fajok
éneke 4altalaban véve kevésbé Osszetett, mint a nedvesebb éléhelyeken eldfordulo fajoké. Ez
az eredmény is arra utal, hogy a komplex ének koltségesebb, hiszen az alacsony primer
produkcidval rendelkez6 szaraz ¢l6helyekhez a fajok alacsony metabolikus rataval

alkalmazkodtak, ami feltehetden nem engedi meg a komplex ének kifejlesztését.

3.3. Anyai hatasok
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Annak ellenére, hogy a tesztoszteronon keresztiil érvényesiild anyai hatasok természetes
szelekcid altal szabalyozott folyamatai viszonylag jol ismertek, keveset tudunk arrél, hogy a
szexudlis szelekcio hogyan érvényesiil az anyai hormonalis hatasokon keresztiil. Az anyai
eredetll tesztoszteronszint és az utddok masodlagos nemi jellege kozott kétféle kapcsolat
tételezhetd fel. 1) Az anyai befektetés erdteljesebb lehet olyan fajoknal, ahol a szexudlis
versenggs kifejezettebb, mert az anyanak igy megtériil a versenyképes utédokba invesztalni.
Az ilyen fajoknal magasabb tojdson beliili tesztoszteronszint és kifejezettebb ivari szignalok
varhatoak. 2) A magas tesztoszteronkoncentracio karos hatassal lehet a méasodlagos nemi
jellegek kifejezddésére, mert a hormon gatolhat olyan élettani folyamatokat, melyek a
masodlagos nemi bélyegek érésében jatszanak szerepet. Ezért negativ kapcsolat is
prediktalhato az anyai hatasok és a szignalok fejlettsége kozott interspecifikus szinten. Ezt a
két hipotézist teszteltiik egy komparativ tanulmanyban, amiben azt talaltuk, hogy azon fajok
repertoarméreti énekeket produkaltak felndttkorukban. Ez arra enged kovetkeztetni, hogy a
magas embriondlis tesztoszteronszint kartékonyan hat a madarének iranyitasaért felelds agyi
magvak érésére. Ezen eredmények tehat a fejlddési kényszereket hangsulyozo hipotézist
tamogatjak. Egy masik énekvaltozo, az éneklés soran felvett magassagi pozicid viszont
pozitivan korrelalt a tojasban mérhetd tesztoszteronszintekkel. Ez a mintazat latszolag azzal a
teoriaval harmonizal, amely azt josolja, hogy az erdteljesebb szexualis szelekcid az anyai
hatasokra is kihat. A kiilonb6z6 énekvaltozokkal kapott eltéré mintazatok jo példat

szolgéltatnak arra, hogy az egyes énekkomponensek eltérd evolucios utat jarhatnak be.

3.4. Agyi struktirak fejlettsége: a madarének és az agykapacitas

A madarének produkciojat szabalyozé neurdlis struktirak ivari dimorfizmust és fajok kozotti
kiilonbségeket mutatnak. Az agyi teriiletek kiterjedtsége és a teljes agy mérete kapcsolatba
hozhato e kozponti struktirak kapacitasaval és a szabalyozott funkciok komplexitasaval.
Mivel az ivari kivéalasztddas szdmos viselkedési mintazat nemek kozotti aszimmetrikus
megjelenését hozta 1étre, feltételezhetd, hogy a szexualis szelekcid fokozodéasa agyi
dimorfizmus kialakuladsahoz vezetett, €s a madarének komplexitasa pozitiv kapcsolatba
hozhat6 a nemek kozotti, agyméretben megnyilvanulé kiilonbségekkel. Az idevonatkozd
komparativ elemzésben kimutattuk, hogy a komplexebb ének, noha tarolasahoz nagyobb agyi
magvak sziikségesek bizonyos teriileteken, nem feltétleniil teszi sziikségessé a nagyobb
agymeéret fenntartisat. A teljes agy mérete tehat nincs szoros kapcsolatban a madaréneket

iranyito, specifikus neuralis strukturak kapacitasaval és az ének komplexitasaval. Masrészt
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viszont, a fajon beliili és a nemek kozti repertoarméretbeli kiilonbségek dsszefliggésbe
hozhatdak az agy ivari dimorfizmusaval, mert minél nagyobb az eltérés a him és tojo
repertoarmérete kozott, annal nagyobb volt az agyméretiikben a kiilonbség. Ezt a jelenséget az
ivari kivalasztodas evoliucios kovetkezményének tekinthetjiik, amely a viselkedési mintazatok
nemek kozotti aszimmetrikus megjelenését hozta létre. gy eredményeink igazolték azt az

elképzelést, hogy az ivari kivalasztodas fokozddasa agyi dimorfizmus kialakulasahoz vezet.

3.5. Az ének szerepe a genetikai szintii holgyvalaszban

A klasszikus értelmezés szerint a madarének a szexudlis szelekcid kontextusaban
evolvalodott. Tobb tanulmany igazolta, hogy a szinesebb madarének a tojok preferencidja
révén eldsegiti a parbaallast. A tojok preferencidja azonban nemcsak a koltési, hanem a
szexudlis partner kivalasztasakor is érvényesiilhet. Az egyedi tulajdonsdgokat tiikr6z6
akusztikus bélyegek fontosak lehetnek akkor is, amikor egy tojo a koltdparja mellett genetikai
apat keres utddai szdmara a jobb gének reményében. Azokndl a fajoknal, ahol intenziv
spermiumversengést, €s annak kdvetkeztében tobb, idegen apatdl szarmazo utodot talalunk a
fészkeken beliil, varhato, hogy megn6jon a mindséget jelzé énekparaméterek szerepe. Igy a
himek kozti versengés eredményeként hosszabb és komplexebb lesz az ének az ilyen fajoknal.
Ennek ellenére egy filogenetikai vizsgéalatban azt talaltuk, hogy egyik énekvaltozé sem
fliggott Ossze a fészkeken beliili apasdgi viszonyokkal. Ez a negativ eredmény azt sejteti, hogy
nem valdszinii, hogy csupan a genetikai szinten érvényesiilé holgyvalaszbdl fakadnak a fajok

kozott mutatkozo énekbeli kiilonbségek.

3.6. Fajok kozotti kolcsonhatasok: a koltésparazitak szerepe

A madarének elsddlegesen a fajtarsaknak szol, de az énekl6 himek a ragadozok, a parazitak és
a vektorok figyelmét is felkelthetik. A fészekparazitak példaul figyelembe vehetik a
gazdafajok altal produkalt masodlagos nemi jegyeket, amikor arr6l dontenek, hogy mely fajok
koltését érdemes kihasznalni, mert csak a biztosan felismerhetd gazdakra érdemes
hagyatkozni. Ha ez kiterjeszthetd a madarénekre is, akkor felallithatunk egy olyan
munkahipotézist, amely feltételezi, hogy a fészekparazitdk nagyobb gyakorisaggal raknak
tojast olyan fajok fészkébe, ahol a himek aktivabb és karakterisztikusabb énekkel birnak. A
hipotézis tesztelésére az Eszak-Amerikaban é16 barnafejii gulyajard (Molothrus ater) éltal
parazitalt gazdamadarak énekének tulajdonsagait hasonlitottuk 6ssze. Azt talaltuk, hogy a
nagymeértékben kiaknazott gazdafajok éneke kevésbé komplex és rovidebb sziinetekkel

tarkitott, mint azoké a fajoké, ahol a gulyajar6 altali parazitizmus kisebb gyakorisagban fordul
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eld a fészkekben. Ez az alaphipotézis predikcidjaval egybehangzo eredmény, tehat nem
kizarhato, hogy a koltésparazitak aktivabb €s jol memorizalhat6 (egyszeriibb, sztereotipabb)
énekeket preferalnak, amikor gazdat valasztanak. Ha ez igy van, akkor az is lehetséges, hogy
ez a preferencia kihat a gazdak és parazitdik kozti versenyfutasra, és az erds koltésparazita-
nyomas hatdséara a gazdafajok evolucids 1épéseket tesznek a parazitiltsag elkeriilésére, és

ennek megfeleléen megvaltoztatjdk az énekiiket.

3.7. Fajok kozotti kolcsonhatasok: a ragadozok szerepe

Ha a madarak éneklésiik soran a ragadozok figyelmét is felkeltik, e tulélést veszélyeztetd
melléktermék a szignal koltségeként is értelmezhetd, ami igy garantalja a kommunikécios
rendszer megbizhatosagat. Eszerint csak az arra ratermett egyedek engedhetik meg
maguknak, hogy az éneklés soran fellépd predacios veszélynek tegyék ki magukat. Ezt az
elméletet vizsgaltuk fajok kozotti kontextusban, ahol a predacios nyomadst karvalyfészkek
(Accipiter nisus) kornyékén gylijtott prédamaradvanyokbol becsiiltiik. A predécios index (a
prédafajoknak a karvalyok étrendjében torténd eldforduldsi gyakorisaga) nem volt
Osszefliggésbe hozhatd sem az ének temporalis, sem pedig strukturalis tulajdonsagaival.
Masrészt viszont erds korrelaciot talaltunk az éneklés soran felvett vertikalis pozicidéval, mert
azok a fajok, amelyek predatoroknak jobban kitett mikrokdrnyezetet valasztottak az
énekléshez, nagyobb gyakorisaggal estek a karvaly aldozataul. Ennek értelmében az éneklési
pozicid a him tulajdonségait dszintén tiikr6zd bélyeg lehet, mert csak a jo mindségli egyedek

képesek a ragadozok altal felmeriild koltségeket elviselni.

3.8. Fajok kozotti kolcsonhatasok: énekelemek atvétele mas fajoktol

A vokalis mimikri (mas fajok akusztikus utanzéasa) egy nagymértékben mell6zott jelenség
annak ellenére, hogy szerepet jatszhat a fajok éneke kozott megfigyelhetd komplexitasbeli
végeztiink. Kimutattuk, hogy az ének heterospecifikus imitacidja a repertodrok
megszerzésének vagy novelésének egy modja lehet, de a tokéletlen énektanulas szintén
okozhat latszolag nagyobb mértékii mimikrit. Tovabba az is valosziniisithetd, hogy az
akusztikus kornyezettel valo kontaktus mértéke hatéssal van a repertoarba felvett hangok
mennyiségére: a hosszu életil, abundans és diszperziv fajok, amelyek kénnyebben keriilnek
valtozatos akusztikus kornyezetbe életiik soran, nagyobb mértékben utanoznak mas fajokat.
Erdekes modon a heterospecifikus utdnzas nem hozhato kapcsolatba a szexualis szelekcio
mértékével, igy azt a kovetkeztetést vonhatjuk le, hogy a fajok tobbségénél a vokalis mimikri

nem segiti eld a szaporodasi sikert a parvalasztason keresztiil.
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3.9. A tojok akusztikus kommunikéacidja és evolicios jelentésége

Bér a madarének tipikusan a himekre vonatkozo bélyeg, néhany fajnal a tojok is produkalnak
éneket, melynek komplexitasa sokszor 6sszemérhetd a himek énekével. Egyes elméletek azt
hangoztatjak, hogy a tojok esetében az ének hasonlo szelekcios tényezdk altal szabalyozott,
potlasara tobb mint kétszaz eurdpai madarfaj esetében analizaltuk a tojok vokalizaciojanak
evollcids torténetét. Az evolucios modellezés alapjan kimutathat6 volt, hogy a ndstények
énekldképessége két csaladban is dsi tulajdonsag, sot ez a képesség mar mélyebb
torzsfejlodési szinteken is kialakulhatott. Egy komparativ vizsgalat némi betekintést nyujtott a
szexudlis szelekcio tojok énekét formald szerepérdl: a karotin alapt ivari dimorfizmus
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egylittesen azt mutatjak, hogy a tojo éneke evollcids szempontbdl alabecsiilt szerepet kap ma

a viselkedésokologiaban.
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