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»The language of birds is very ancient, and, like other ancient
modes of speech, very elliptical: little is said, but much is meant

and understood.”

Gilbert White (1720-1793)
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1. A KUTATAS TARGYA ES ELMELETI HATTERE

Korunk 6koldgiaja a diverzitasrol szol. E bioldgiai sokféleségen altaldban a kiilonb6zd
¢lolénykozosségek fajgazdagsagat értjiik, mely a drasztikus éghajlatvaltozasok tiikrében
nagy figyelmet kap. Az 6kologiai rendszereket azonban nemcsak a fajok
valtozatossagaval jellemezhetjiik — a fajokon beliil megfigyelhetd mintazatok az egyedek
kozotti fenotipusos kiilonbségekbdl fakaddan is nagy diverzitasrol tantiskodnak. Ezek a
kiilonbségek megnyilvanulhatnak morfologiai vagy viselkedési bélyegekben, ill.
szaporodasi sikerben vagy tulélésben, de akar komplex €letmenet-stratégiakat tekintve is.
szeretném targyalni, mely tobb szervezddési szinten — az egyedek, populaciok, ill. fajok
kozott — is extrém valtozatossagot mutat. Viselkedésokoldgiai megkdzelitéseket €s
modszereket alkalmazva probalom meg bemutatni, hogy milyen szelekcios hatasok
eredményezhetik ennek a jelenségnek a természetben megfigyelhetd paratlan
sokszinliségét. Disszertacidmban a madarének szerepét evolucidbioldgiai szempontok
szerint értelmezem, és valtozékonysaganak megmagyardzasa céljabol szexudlis
szelekcidval kapcsolatos mechanizmusokat vizsgalok. A madérének, vagyis egy
klasszikusnak szamité masodlagos nemi jelleg mintapélddjan keresztiil kivanok
ravilagitani az allati kommunikécid kulcselemeire, egy Osszetett szignalizacids rendszer

sajatossagaira és az egyedi mindséget jelzd szerepének fontossagara.

1.1. SZEXUALIS SZELEKCIO, MASODLAGOS NEMI JELLEGEK ES
SZIGNALOK

A szexualis szelekcié az egyedeknek a szaporodas sikerért folytatott kiizdelme soran
jelentkezik, és hatdsara egy-egy fajon beliil az ivarok kozott sok esetben szembetling
kiilonbségek alakulnak ki (Darwin 1871; Andersson 1994). Ez annak kdszonhetd, hogy a
nemeken beliili és a nemek ko6zotti konfliktusok soran olyan bélyegek alakulnak ki,
altalaban a himekben, melyek latszolag a tulélést nehezitik. A szaporodas jogaiért
folytatott verseny eredménye pl. a him szarvasbogarak oOriasi ragdja (szarva), a
gimszarvas agancsa, a pavakakas hatalmas ¢€s diszes faroktollazata, vagy az
énekesmadarak csodalatos éneke. Az utobbi évtizedek legismertebb

viselkedésokologusa, Anders P. Meoller szerint a klasszikusan elkiilonitett intra-

K

Jelen esetben angolszasz irodalomban hasznalatos kifejezés (sexual selection) tikorforditasat hasznalom,
de a dolgozatban ugyanerre a jelenségre hivatkozok az ,,ivari kivalasztodas™, ,,ivari kivalogatodas™” vagy az
Hivari szelekcio” cimszo alatt is.
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(4ltalaban a him—him versengés) ¢és interszexudlis (dltalaban a holgyvalasz) versengési
mechanizmus mellett a direkt parszerzés, a spermiumversengés, az ivarfiiggd abortalas,
az utodgyilkossag, valamint az ivarfiiggd utodgondozas is eredményezhet ivari
kivalogatodast (Meller 1998). A szexudlis szelekci6 soran talzottan kifejez6dd
masodlagos nemi jellegek novelhetik viseldjiik mortalitasi kockazatat, igy a folyamatot
altalaban a természetes szelekcid szabalyozza. Az ivari szelekcid ezért nem valaszthato el
a természetes szelekciotol, mivel mindkét folyamatban az egyed ratermettségének
(egyszeriibben szaporodasi sikerének) novekedése jelzi az evolucids sikert, bar az
utobbiban inkabb a termékenység (fekunditas) és tulélés alapjan becsiilik azt, mig az
elébbiben - az egyszeriiség kedvéért - inkdbb a masodlagos nemi jellegekhez kapcsolhato
parszerzés és parmegtartas, valamint a parosodasi siker szolgal a becslés alapjaul.

A himeken a szaporodasi sikerért folytatott versengés soran kifejlédé masodlagos
nemi bélyegek altaldban szignalként funkcionalnak, és a nemeken beliili vagy nemek
kozotti kommunikaciot szolgaljak. Evolucids értelemben szignaloknak nevezziik azokat
a morfologiai vagy viselkedési elemeket, melyek azaltal novelik a jeladd rétermettségét,
hogy a szignal vevdinek viselkedését befolyasoljak (Dawkins and Krebs 1978; Maynard-
Smith and Harper 1995). A szignalokkal vald6 kommunikéacié sordan informécidéaramlas
torténik, aminek kdszonhetden a jelvevo egyedek informdaciot szereznek a szignalt
kibocséjto egyed bizonyos tulajdonsagairél, és ennek az informécionak a fliggvényében
alakitjak ki valaszreakciojukat. Egy szocidlis kontextuson beliil, ahol a jelado és jelvevd
érdeke kiilonbozik a szigndlra adand6 optimalis reakcidt illetden, a szigndlokat a jeladora
hat6 koltségeknek és kényszereknek kell stabilizalniuk (Grafen 1990; Espmark et al.
2000). Az egyedek kozott érdekellentét alakul ki, amikor a felek az interakci6 lehetséges
kimeneteleit eltéréen rangsoroljak. Konfliktushoz vezet a himek territoriumokért és
parosodasi lehetdségekért folytatott versenye, a himek és ndstények érdekellentéte a
parvalasztas soran. Ezekben a kontextusokban, azaz a szexualis szelekcio szinterein
hasznalt szignalokat szexualis szignaloknak nevezziik.

A szexualis szignalok kialakulasa, fenntartasa €s a nemeken beliili, ill. a nemek
kozotti helyzetekben betoltott szerepe az evoliicidbioldgia legintenzivebben kutatott
témai kozé tartozik (Andersson 1994; Iwasa and Pomiankowski 1994; Kokko 2001;
McGraw 2008). A legfébb kérdések, melyek még ma is megvalaszolasra varnak, két f6
probléma koré osszpontosulnak: a szignalok 6szintéségének fenntarthatosagara és a

szignal lizenettartalmanak figyelembevételébdl szarmazo elonydkre. Az ivari szignalok

crer
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tényezOktdl fiigg, (i1) egyedspecifikus tulajdonagait, melyek meghatarozzak, hogy
hogyan reagalnak ezekre a kondiciora hat6 kornyezeti tényezdkre, és (ii1) genetikai
adottsagait, melyek fliggetlenek a kondiciotol. A jelek figyelembevételével a jelvevok
altanossagban kétféle eldnyre tehetnek szert: direkt és indirekt elénydkre. A direkt
elénydk az ivari kontextus szinterén (pl. nemek kozti harc vagy parvélasztas) azonnal
megvalosulnak, mig az indirekt eldnyok a felek szaporodasabol szdrmazo utodok
genetikai tulajdonsédgaiban manifesztalodnak (pl. j6 gének 6roklddése). A szexualis
jelzések fenntartdsaval kapcsolatban tehat két néz6pontbdl kell a kérdéseket
megvizsgalni: a jeladd és a vevd irdnyabdl. A jelzéseket a klasszikus nézdpont szerint
informéciotartalmuk miatt érdemes figyelembe venni, ez utobbi pedig 1étrehozasuk,
illetve fenntartdsuk koltségeinek kdszonhetd. A masik oldalrdl megkdzelitve, a jelzések
kidolgozottsdga a hasznélatuk utjan rajuk nehezedd iranyitott szelekcié miatt maradnak
fenn, tehat azért, mert van, aki figyel rajuk.

Egy 6szinte szignalizacids rendszer azt feltételezi, hogy egy szignalnak a
jelvevdk altal felbecsiilhetd kifejezettsége fligg a jeladd valamely nem megfigyelhetd
tulajdonsagaval. E tulajdonsag a ratermettséggel fligg 0ssze, a ,,nem megfigyelhetd”-ség
pedig arra utal, hogy a jelfogd kézvetleniil nem, csak a szignalon keresztiil képes a
ratermettséget felmérni. A szignal és a ratermettséget meghatarozo tulajdonsag
kapcsoltsaganak a kialakuldsa a megbizhaté kommunikaciéval foglalkoz6 kutatdsok f6
kérdése (Vehrencamp 2000; Searcy and Nowicki 2005). A viselkedésokoldgiai kutatasok
szerint a szignalok Oszinteségét a leggyakrabban azok koltsége biztositja. Ez abbol fakad,
hogy elméletileg csak a ratermett egyedek képesek elviselni ezeket a kdltségeket, mig a
kevésbé fitt fajtarsak rosszabbul tolerdljak a tul feltind bélyegekkel valo hivalkodast, igy
a csal6 egyedek kiszelektdlodnak (Zahavi 1975; Zahavi and Zahavi 1997). Egy szignal
viselete szamos koltséggel parosulhat. A bélyegnek lehet eldallitasi koltsége, ha
kifejlesztése energetikai raforditast igényel. Kimutattak példaul, hogy az Eszak-
Amerikdban honos hazi pintyek (Carpodacus mexicanus) vords begyfoltja a karotinoidok
taplalékon keresztiil torténd felvételének hatékonysagatol, azaz a taplalékszerzéstol fligg,
igy a himek szinezete az egyedek kondicigjat jelzi (Hill 1990). Egy fontos eldallitasi
koltség érvényesiilhet az immunkompetencia-hendikep révén, mely soran a
tesztoszteronszint és az immunfunkcidk kozti negativ visszacsatolds biztositja a szignal
Oszinteségét (Folstad and Karter 1992; Roberts et al. 2004). Az dszinteség itt abban
rejlik, hogy a magas hormonszint immunrendszerre gyakorolt koltségét csak azok a

himek engedhetik meg maguknak, akiknek eleve jobb az immunrendszere, mint a
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tobbieké, igy a szervezetiik elviseli a tobb parazita jelenlétét, mig ugyanezt a rossz
egyedek nem birndk. Ez a mechanizmus magyarazhatja, hogy a tesztoszteronnal kezelt
sarki hofajd himek (Lagopus lagopus) — bar nagyobb tarajt ndvesztettek és nagyobb
szaporodasi sikert értek el, mint placeboval kezelt tarsaik — ezen jogosulatlan eldnyokért
egészségi allapotuk leromléasaval fizettek, mert tobb parazita é16skddott benniik
(Mougeot et al. 2006). Az egyedeknek nemcsak a szignalok eldallitasaval kell
szamolniuk, de ezek viselésébdl is szarmazhat koltségiik. A fiistifecskénél (Hirundo
rustica) azt talaltdk, hogy a fehér foltok viselése a tollazatban koltséges lehet, mert ezek a
tollteriiletek torékenyebbek, és az ektoparazitak is elényben részesitik oket (Kose and
Moller 1999). Viselési koltségként szoba johet a nagyobb feltlindség miatt
megnovekedett predacids veszEly is (Zuk and Kolluru 1998), vagy a him versenytarsak
altali gyakori agresszio (Péart and Qvarnstrom 1997). Szembetiind, hogy szamos esetben
nem sikertilt a szoban forgo szignal mogotti koltségviszonyokat tisztdzni (Szdmado
2010). Egyes elméleti modellek pedig nem a jeladora hato szignalizacios koltségekre
mutatnak rd, hanem a potencidlis csaldssal jelentkezd koltségekre: ha a csalok nagy
koltséget fizetnek, az Oszinte egyedek koltsége nulla vagy akar lehet negativ érték
(Lachmann et al. 2001).

Mas elméletek nem a koltségek szerepét hangstilyozzak az dszinteség hatterében,
hanem a kényszereket (Hurd and Enquist 2005). A fizikai vagy fiziologiai kényszerek
kovetkeztében un. index tipust szignalok alakulnak ki, melyek a csalés lehetdségét
kizarva szolgéltatnak megbizhaté informaciot (ellentétben a fent targyalt, koltségekkel
terhelt un. hendikep szignalokkal). Példaul az egyedek kora fontos kényszertényezdként
funkcionalhat, mert a fejlodési korlatok miatt a himek képtelenek lehetnek diszeiket
teljes pompaban bemutatni fiatal korukban, mig az iddsebb korosztaly fejlettebb
bélyegekkel bir (Trivers 1972; Manning 1985; Andersson 1994). A masodlagos nemi
Osszefliggésben van a him koraval ugy, hogy az egyedi mindség meghatarozza mind a
jegy fejlettségét, mind a talélést; vagy a bélyeg az egyedi kondicié olyan komponenével
van kapcsolatban, ami a tapasztalatok révén gyarapszik. Egy masik, az ontogenezis soran
érvényesiild kényszertényezd lehet az embriondlis korban vagy kozvetleniil a sziiletés
utan haté hormonoknak a masodlagos nemi jellegek fejlddésére gyakorolt fiziologiai
hatasa (Biard et al. 2009). Az ivari bélyegek érése érzékeny lehet a szexudlszteroidok

crer

visszautalhat a fejlédés soran tapasztalt hormonszintekre.
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Az ivari kivalasztddas soran azt varjuk, hogy a himek megbizhaté masodlagos
nemi jellegének és a ndstények e bélyeg iranti preferencidjanak kapcsolt atoroklodése
révén iddvel kimertil a bélyeg varianciaja, igy minden egyed egyforman kifejezett
jelleget fog viselni. Ez az un. lek paradox, ¢s felolddsa sokaig komoly fejtorést okozott a
kutatoknak (Rowe and Houle 1996). William D. Hamilton és Marlene Zuk (1982)
javasolt egy mechanizmust, a gazda—parazita kapcsolatrendszert, mely a kimeriild
variancia ellen dolgozhat. Ebben az esetben a ,,jo gének”, amelyek kothetdk a
masodlagos nemi jellegek kifejezddéséhez is, a himek parazitakkal szembeni jobb
ellenalloképességét kodolhatjak. Mivel a gazdak és parazitdk kozott allandd versenyfutas
van, e koevolucids ciklusok sordn mas és mas gének szolgaltatnak rezisztenciat a
kiilonboz6 parazitdk ellen, igy més és mas szignalértékek preferalasa jelent eldnyt a tojok
szdmara. Hosszl tdvon tehat a rendszer és ezaltal a szigndlok valtozékonysaga is
fennmarad.

En egy masik alternativat is javaslok a lek paradox feloldasara, amely fiiggetlen a
gazda—parazita ciklusoktol, és igy sokkal rovidebb idOskalan is megmagyarazhatja a
bélyegek természetes populdcidkban fenntartott nagy variancidjat. Ehhez a
magyarazathoz a személyiségjegyek valtozékony kornyezetben betoltott szerepét hivom
segitségiil. A legujabb 6koldgiai és evolucios vizsgalatok kimutattdk, hogy a human
pszichologiabol ismert temperamentumok fontosak lehetnek mas allatcsoportok
szerepet jatszhatnak a kiilonboz6 életmenet-stratégiak formalasaban (Sih et al. 2004;
Réale et al. 2007). A személyiség a kiillonbozd 6kologia szitudcidkban (pl. préda—
ragadozo viszony, taplalékkeresés, diszperzio, nemeken beliili agressziv interakcid)
bemutatott viselkedési elemek aktivitdsdban nyilvanul meg. Ugyanaz az egyed,
személyiségébdl kifolyodlag, a kiilonb6zd szituacidkban hasonldan fog viselkedni. Mivel
ez az egyik szituacidban eldnyds, a masikban hatranyos, nincs univerzélisan adaptiv
személyiség. Rdadasul a kdrnyezet valtozik, igy az optimalis viselkedési tipusok idében
nem allandok. Ennek kovetkeztében a természetben fennmarad az egyedek széles
viselkedési spektruma. Ezzel parhuzamosan, a személyiségjegyek €s szexualis szignalok
kozott is lehet kapcsolat. Mivel az egyes viselkedési formakat nehéz szocialisan vonzo
modon bemutatni, a személyiségjegyek kihatassal lehetnek a parkapcsolatok
formalodasara, mind az embernél, mind az allatoknal. Ennek kovetkeztében kezd
elterjedni az az elmélet, hogy a masodlagos nemi bélyegek tulajdonképpen ezeket az

egyedi személyiségjegyeket indikaljak. Ha ez igy van, és a kornyezet folyamatosan
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valtozik, és ebben a valtozasban mindig mas €s mas tulajdonsagok az eldnyodsek, a
ndstényeknek mindig mas tulajdonsagok preferalasa lesz az érdeke. Ennek kovetkeztében
a szignalok diverzitdsa fennmarad.

A masodlagos nemi bélyegek akkor miikodnek valddi szignalként, ha
jelentéstartalmukat a jelvevok képesek dekodolni, és viselkedésiiket, ill. végsd soron
¢letmenet-stratégidjukat az értelmezett informacid szerint alakitani (Espmark et al. 2000).
Mivel a szexudlis szelekcionak klasszikusan két f6 szintere van, és az ivari szignalok a
him—him versengésben ¢€s a holgyvalaszban egyarant funkcionalhatnak, a szignaloknak
lehet nemen beliili és nemek kozotti jelentéstartalma, melyek altaldban fliggetlenek
egymastol. A himek kozotti kommunikéacioban a himek bélyegei jelezhetik pl. az
egyedek gydzelmi esélyét egy potencidlis fizikai dsszetlizésben (Maynard-Smith and
Harper 2003). Fontos megjegyezni, hogy ezek a bélyegek nem azonosak az esetleges
harcban hasznalt fegyverzettel, hanem csak arra szolgalnak, hogy az dsszetiizés elétt, az
esélyek latolgatasakor informéciot szolgaltassanak a szemben allo felek képességeirdl.
Ha a szignalizacios rendszer Oszinte, akkor a halélos vagy sériilésekkel jar6 fizikai
Osszetlizések szama csokkenthetd, ami mindenki szamara elény6s. Igy az ivaron beliili
kommunikécidban a szignalok dekodolasa foleg direkt hasznot eredményez. Ezzel
ellentétben, az ivarok k6zotti kommunikacidban a szignal jelentéstartalmanak
figyelembevételével torténd parvalasztas egyarant jelenthet kozvetett és kozvetlen
hasznot a ndstények szamdra (Kokko et al. 2003). Ha egy mésodlagos nemi jelleg
indikalja a him valamely tulajdonsagéat, a jobb mindségii partnert valasztd ndstények
direkt elényhoz juthatnak, ha a diszesebb himeknek jobb mindségii territériuma van,
hatékonyabb segitséget nyujtanak az utodgondozasban vagy a ragadozok elleni
védekezésben, ill. ha kevesebb betegséget vagy ¢16skoddt hordoznak. A partner szelektiv
valasztdsa kozvetett elonyoket is jelenthet, ha a preferalt tulajdonsag genetikailag
meghatarozott és 6roklodo jelleg, tehat a kdvetkezd generdcidban is manifesztalodik, és

igy az utdodok szerepe révén érvényesiil a megndvekedett fekundités.

1.2. A MADARENEK MINT MINOSEGET JELZO, OSSZETETT SZIGNAL

Az allatvilagban végteleniil gazdag valtozatossagat talaljuk olyan akusztikus viselkedési
elemeknek, melyek a fajtarsak kozotti kommunikacidban hasznélatosak. A
legszembet{in6bb példakat az énekesmadaraknal figyelhetjiik meg, ahol az akusztikus
kommunikécid extrém soksziniiséget mutat fajokon beliil és fajok kozott is (Read and

Weary 1992; Catchpole and Slater 1995). A madérének Osszetettsége mar hosszu ideje
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vonzza a természetbaratok csodélatat, s6t, mar hamar a tudomanyos vizsgalatok targyava
is valt. Gilbert White, a hires természetbuvar tobb mint kétszaz éve feltételezte el6szor,
hogy a madaréneknek fontos szerepe lehet az ivarok kozti kommunikécioban. Funkciojat
tekintve a madarének kettOs szerepet tolt be, mert a nemek kozotti €s a nemeken beliili
viszonyokban is hasznalatos szignal, vagyis fontos a himek kozti versengésben és a
parvalasztasban is (Searcy and Andersson 1986; Searcy and Nowicki 2000).
Vialtozékonysdganak és kettds funkciojanak koszonhetden a madarének az ivari
szignalokkal foglalkoz6 tanulmanyok {6 modelljévé valt, és ma is egy intenziven
tanulmanyozott jelenség.

Ismereteink szerint az énekesmadarak tobbsége csak a szaporodasi idészakban
énekel, altalaban a reprodukci6 céljara elfoglalt territériumon (bar sok vonulé madar
teleloteriileteken alkalmazott éneklési szokasarol keveset tudunk). Az ének szolhat a
parkeresd ndstényeknek vagy a rivalis himeknek is, és a him vagy az elfoglalt territorium
sajatsagait rekldmozza. A szexualis szelekcioval és kommunikacioval kapcsolatos
elméletek szerint a toj6 madarak eldnyben részesithetik azokat a himeket, melyek
kitartobb és/vagy komplexebb éneket produkalnak, mert a jobb mindségii ének jelezheti
az adott him elény0s tulajdonsagait (Catchpole 1987). Ezzel egybevagoan szdmos
josagat, vagy akar a késdbbi, utédgondozasban vallalt szerepiiket, esetleg genetikai
tulajdonsagaikat, és hogy az ilyen énekkel bir6 egyedek preferalasaval a tojok valamilyen
elonyre tehetnek szert (Searcy and Yasukawa 1996). Masrészt viszont, az ének himek
kozti versengésben €s a territoriumok felosztasaban betoltott szerepére is taldlni jo
néhéany irodalmi adatot, melyek igazoljak, hogy a himek énekiikkel jelezik a potencialis
betolakodoknak a teriiletre 1épés kockazatait (Searcy and Nowicki 2000).

A pozitiv eredmények ellenére a madarének szexualis szelekcidban betoltott
szerepének megértését neheziti, hogy a legtobb esetben az éneket a pavatollhoz hasonld
bélyegkeént kezelik, és fejlettségét egy dimenzidban értelmezik (pl. egyszeriibb —
szinesebb ének). Gyakran elfelejtik, hogy a legtobb vizudlis szignallal ellentétben az
akusztikus szignalok szdmos, egymastol fiiggetlen fejlodésii és funkcioju strukturalis
paraméterrel jellemezhetdek, és ezek mind kiilonbdzd informacidt kédolhatnak az egyedi
tulajdonsagrol (Gil and Gahr 2002). A madarének tehat nem egy szignal, hanem egy
Osszetett szignalizacids rendszer, amelyben az egyes komponenseket méas-mas koltségek
¢s kényszerek szabalyozzak, tovabba, ezeknek a komponenseknek kiillonbozo szerepe

lehet az ivarokon beliili vagy kozotti kommunikécidoban. Az ének produkcidjaval
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kapcsolatos bélyegek, mint az ének aktivitasa, az éneklésre forditott id6, vagy az ének
hosszusaga, ill. eréssége (amplitiddja) energetikai koltségek szabalyzéasa alatt allnak
(Vehrencamp 2000). A kitett helyen torténd aktiv éneklés pedig felkeltheti a ragadozok
figyelmét is, igy az éneklés soran valasztott pozicio predacios koltségekkel is terhelt.
Azon egyedek, melyek nagyobb intenzitassal képesek énekelni, jobban elviselik ezeket a
produkcids vagy predacios koltségeket, és egy aktivan énekld him éppen ebbéli
képességét reklamozza (Moller et al. 2006). Ez a tulajdonsag a ndstényekre vonzo, mig a
him versenytarsakra elrettentd hatast gyakorol. Az ének produkciojaval kapcsolatos
bélyegek tehat tojo—him és him—him kontextusban is hasznalt szigndlok, melyeket
produkcids koltségek szabalyoznak.

Ezzel szemben az ének komplexitasat kifejezo repertoarméret, mely a vokalis
eldadas soran hasznalt ének- vagy énekelemtipusok (szillabusok) szdmat jelenti, foleg
interszexualis viszonylatban hasznalatos dsszetevd, melyet belsd, fizikai vagy fiziologiai
tényezok korlatoznak, és ezek mint elkeriilhetetlen kényszerek 1épnek fel. Ezért az index
tipust szignalok koz¢é sorolhatjuk: jelezheti a him korat, kondiciojat és taléloképességét
(Vehrencamp 2000). Korabban azt tartottdk, hogy ez a bélyeg igen fontos a t0jo
parvalsztasa soran, de szamos negativ példa demonstrélta, hogy a repertoarméret kevésbé
prediktalja a parbaallas sikerességét, amikor a territorium mindségét vagy a him egyéb
tulajdonsagait is figyelembe vessziik (Searcy and Yasukawa 1996; Byers and Kroodsma
2009). Gyakran el6fordul ugyanis, hogy nincs ok—okozati kapcsolat a repertoarméret és a
parbaallas kozott, és a komplex énekli himek latszolagos sikere csak abbdl fakad, hogy a
tojok pl. a territorium mindsége — amivel a repertoarméret is korreldl — alapjan
valasztanak part. A repertodr méretének szerepet tulajdonitottak a spermiumversengés
folyamatéaban is, mert néhdny fajnal azt talaltak, hogy a tojoé paron kiviili parosodasi
hajlama fiigg a felszarvaz6 és a felszarvazott him repertoarjatol (pl. Hasselquist et al.
1996). Més eredmények azonban megkérddjelezik a mechanizmus altalanos
érvényességét (pl. Buchanan and Catchpole 2000). Ezek az ellentétes eredmények azt
sugallhatjak, hogy a legtobb fajndl nem a repertodrméret az, ami kozvetlentil a szexualis
szelekcio célpontja lenne.

Napjainkra névekvd mennyiségii bizonyiték szol amellett, hogy inkabb mélyebb
tartalmi mintdzatok, mintsem a repertoar mérete lenne fontos a szexualis szelekcid
folyamatéban (Gil and Gahr 2002). E tartalmi mintazatok alatt tobbféle jelenség
képzelhetd el. Megosztott éneklés (song sharing) jellemz6 szamos territoridlisan

viselkedd fajra, melyeknél a szomszédos himek a repertoar jelentés hanyadaban
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osztoznak, €s a territorium megtartasa fiigg e megosztas mértékétdl (Beecher et al. 2000).
Mas fajoknal a dialektusoknak van fontos szerepe, ahol a tojok szivesebben valasztanak
olyan himeket, melyek a helyi dialektust éneklik (O'Loghlen and Rothstein 1995;
MacDougall-Shackleton et al. 2002). Specialis énekelemek (sexy syllables) kifejezett
funkcioval rendelkezhetnek egyes esetekben, és ezen elemeknek a puszta jelenléte a
repertoarban garantalhatja a parosodasi sikert (Vallet and Kreutzer 1995; Rehsteiner et al.
1998). Rdadasul az ének egy olyan bonyolult struktura, mely egyedi szinten is
elkiilonithetd szervezédést mutathat. gy az unikalisan felépitett repertoarok az egyedek
felismerését is eldsegithetik. Ebbdl kifolydlag az ének nem sziikségszerlien mitkodik egy
kvantitativ skalan, mint a legtobb vizualis bélyeg, és teljesen mas szabalyok
magyarazhatjdk adaptiv funkciojat és fejlodését.

Az eddig targyalt bélyegek mellett tovabbi funkciok és kiillonboz6 szignalizacids
mechanizmusok irhatdk le az éneken beliil. Az éneklés idépontja vagy egyéb
koriilményei, tovabba az alternal6 éneklés variansai mind-mind olyan sajatsagok, melyek
szintén a szexudlis szelekcio hatdsa alatt allhatnak egyes fajoknal (Gil and Gahr 2002).
Mara mar nyilvanvalo, hogy a madéaréneket nem lehet egyszerii szignalként kezelni,
hanem egy olyan Osszetett szigndlrol van szd, melynek egyes komponenseit kiilonb6z6
szelekcios faktorok szabalyozzak. Ma a madarének kutatasanak alapvet6 feladata e
tényezOk azonositdsa, amiben az egyes szignalok koltségeinek feltarasa és a
kommunikécids kontextus meghatarozasa sokat segit.

Altalanossagban, ha egy faj tobb, jelzésfunkcioval bird bélyeggel is rendelkezik,
fontos az egyes potencialis szignalok informacidtartalmanak és a hasznéalatukkal
kapcsolatos dontési helyzeteinek a tisztdzasa (Meller and Pomiankowski 1993; Candolin
2003). A legtobb esettanulmany azt mutatja, hogy egy Osszetett szignalizacids
rendszerben az egyes szignaloknak kiilonbdzd funkcioja lehet, és az altaluk kodolt
iizenetek més kontextusban, vagy mas jelvevOknek szolhatnak. Fontos szem el6tt tartani
azonban, hogy egy olyan Osszetett szignalizacios rendszerben, mint a madarénekben az
egyes komponensek strukturalisan kapcsoltak (pl. a hosszabb ének vagy a szélesebb
frekvenciasav komplexebb felépitést tesz lehetdve), még akkor is, ha az egyes
komponensek részlegesen mas és mas informaciot kodolnak. Ezért az egyes
komponensek evollicidja nem fiiggetlen egymastol, €s a szexudlis szelekcidban betoltott
szerepiiket csak ugy érthetjiikk meg teljes egészében, ha mint egy k6zos rendszer részeit
vizsgaljuk. A komponensek kapcsoltsdgabol adodoan elképzelhetd, hogy néhany bélyeg

valos infomdciotartalom nélkiil szelektalodik, csak azért, mert nem fiiggetlenithetd egy



10 dc  FY osyggyett szignalizacios mechanizmus evolicidja

masik, valodi mindségjelzd indikatortol, igy azzal kardltve fejlodik a torzsfejlodés soran.
E jelentés nélkiili komponensek szerepe lehet a szigndlok észlelésének konnyitése.
Masrészt az is feltételezhetd, hogy az egyes szignalkomponensek ugyanazt a redundans
iizenetet kodoljak kisebb-nagyobb hibaval, és egyiittesen a jelfogdk a jelado altalanos
mindségérdl alkotott képének hatékonyabb kialakitasat segitik.

2. CELKITUZESEK

A dolgozatban bemutatott vizsgalatok célja az volt, hogy egy Osszetett szignal, a
madarének funkcionalis kapcsolatrendszereit felderitsiik. Kiilonb6z6 szinteken —
egyedektdl kezdve, a populacids szinten keresztiil, a fajok kozotti kapcsolatokig —
vizsgaltuk a szignal informdaciotartalmat és szerepét a szexualis szelekcio folyamataban.
Két madarfajon végzett intenziv terepvizsgalatokra timaszkodva kerestiik az ének egyes
komponenseinek és az egyedi mindség kapcsolatanak Gsszefiiggéseit és az ének szerepét
a him—him versengésben valamint a holgyvalasz mechanizmusaban. Ezekben a fajon
beliili 6sszehasonlitasokban nagy figyelmet forditottunk arra, hogy az dsszetett rendszer
minél tobb elemét megvizsgaljuk minél t6bb aspektusbol, igy a kommunikécios rendszer
egészérdl kapjunk kivételesen széles képet. A széleskorli kdvetkeztetések levonasahoz
metaanalitikus megkdzelitéseket is alkalmaztunk, hogy az egyedek szintjén értelmezhetd
szabalyokat a mas fajoknal lejegyzett eredményekkel 6sszehasonlitsuk. Populéacios szintli
vizsgalatainkban két, szimpatrikusan €s allopatrikusan €16, europai légykapofaj

a madarének fajfelismerést eldsegitd funkcidjat tanulmanyoztuk. Fajok kozotti
Osszehasonlitasokat és filogenetikai modszereket alkalmazva tartunk fel evolicios
mintdzatokat, melyek a fajokon beliil leirt mechanisztikus viszonyokat alapul véve

magyarazzak a madarének nagy foku diverzitasat, amit a fajok k6zotti szinten észleliink.
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3. ALKALMAZOTT MODSZEREK
3.1. A FAJON BELULI MINTAZATOK VIZSGALATA KET FAJNAL

Az egyedek kozotti szinten megfigyelhetd variancidk elemzésére hasznalt egyik altalanos
megkozelités az egyedek fenotipusos valtozatainak korrelativ 6sszehasonlitdsa. Az
eljaras sordn a himek énekét leird tulajdonsagokrol adatokat gytijtiink, és ezeket
Osszevetjiik az egyedi mindséget vagy a szaporodasi sikert leird paraméterekkel. Ha az
ének jelzi a him valamely mindségi tulajdonsagat, vagy prediktalja a nemi viszonyok
kimenetelét, akkor az 6sszevetett valtozok kozott korrelaciot kapunk. A kisérletes
megkozelités (amikor egy adott tulajdonsdgot manipuldlunk, és vizsgaljuk a beavatkozas
hatasat egy mésik bélyegen) sajnos nehezen alkalmazhat6 az ének kontextusaban, mert
az egyedi énekeket nem tudjuk kozvetleniil manipulalni. Igy a vizsgalatok soran jorészt
korrelacidsan leirt eredményekre kell hagyatkoznunk, ami csak nagy koriiltekintéssel
(vagy egyaltalan nem) alkalmazhat6 az ok—okozati viszonyok tisztazasara. Kisérletes
megkozelitést egy esetben tudtunk alkalmazni: a parazitizmus és az ének kapcsolatanak
vizsgalatakor az egyedek egészségi allapota manipuldlhato tulajdonsdgnak bizonyult.

Az ének mindségjelzd szerepét €s a szaporodasi sikert két madarfajnal vizsgaltuk.
Mindkét faj masodlagos nemi jellegei feltlindek, és mind tollazati, mind akusztikus
bélyegek hasznélatosak a parbaallas soran. A valasztott fajok dkologidja és énekének
felépitése nagyban kiilonbozik, igy lehetdség adodik fajspecifikus és altalanos

mintazatok feltarasara is.

Az orvos légykapoé (Ficedula albicollis)

Az 6rvos légykapd szocidlisan monogam, hosszu tava vonuld, odukoltd énekesmadar.
Hazankban aprilisban érkezik a koltoteriiletekre, és koran, feltehetden jalius végén,
augusztusban elvonul. Egyszer kolt, 5-7 tojast rak. Méretdimorfizmus alig, tollazati
dikromatikussag viszont kifejezett az ivarok kozott. A himek a tavaszi megérkezésiik
utan territériumot és odut foglalnak, és aktiv éneklésbe kezdenek. Az ének valdsziniileg a
territorium védelmére és a néstények csalogatdsara is szolgal, de a korabbi vizsgalatok
kevés informaciot szolgaltatnak e tekintetben (Gelter 1987; Wallin 1987). Az énekld
viselkedés a parbaallas utan abbamarad, és a toj6 intenziv fészeképitési tevékenysége 1ép
¢letbe. A faj éneke Un. stro6fakbol (vagy énekekbdl) all. Ezek 5-10 masodperces —
esetenként joval hosszabb — sziinetek beiktatasaval produkalt, bonyolultabb akusztikus
strukturdk, melyek egyszerlibb, jol elkiilonithetd egységekbdl, un. szillabusokbol épiilnek

fel. A szillabusok altalaban 3-5 masodperc hosszan rendezddnek egymas utan, €s
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crer

kezdtem tanulméanyozni az ELTE Allatrendszertani- és Okologiai Tanszékének
Viselkedésokologiai Csoportja altal tobb évtizede gondozott pilisi oduteriileten. Az azdta
felvett és feldolgozott hanganyagok képezik a dolgozatban targyalt, fajon beliili

mintazatokon végzett vizsgalatok nagy részét.

1. dbra, fent: Az 6rvos légykapo egyetlen énekének oszcillogramja, mas néven amplitidé-diagramja, ahol a
kitérések a hangnyomasvaltozassal aranyosak. Lent: az 6rvos légykapod egyetlen énekének szonogramja,
mely azt mutatja, hogy egy adott idépillanatban mely frekvencian a leger6sebb a hang.

A fiisti fecske (Hirundo rustica)

A fiisti fecske is szocialisan monogam ¢€s hosszu tava vonulo, de szaporodasi szokasa
eltér az el6zo6 fajétol. Az ivarok szinezetbeli kiilonbséget nem mutatnak, a nemek
dimorfizmusa a sz¢lIs6 faroktollak hosszara korlatozédik. A himek e fajnal is koran,
szinte azonnal az érkezés utdn megkezdik énekld viselkedésiiket a foglalt territoriumnal,
de azt tobb hétig is fenntartjak, gyakran a tojasrakés periddusaig is kitoljak. Igy az ének
nemcsak a territériumok felosztasaban €s a parvalasztasban fontos, hanem szerepe lehet a

mar Osszeallt parok 6sszehangolasaban is (Galeotti et al. 1997). A parok egyiitt épitik
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fészkiiket, melybe a tojo 3-6 tojast rak. Egyes teriileteken gyakori a masod-, sot
harmadkoltés is. A fiisti fecske éneke menetekbe (bout) rendezddik, vagyis a himek tobb
éneket produkalnak kézvetleniil egymas utan. Az egyes énekek itt is szillabusokbol
épiilnek fel, de azok spektrografiai szerkezete joval Gsszetettebb, mint az 6rvos
légykapoé (pl. szélesebb frekvenciatartomany, bonyolultabb frekvenciamodulacid, tobb
felhang). Jellemzd az éneket zard, karakterisztikus termindlis szillabus, az un. csorgd
(rattle), mely ismétl6do impulzusokbol all, és fontos szerepe van himek kozaotti
kommunikécidban. Ha a csorgd elmarad, akkor az ének befejezetlennek tekinthetd. Az
énekeket szillabustartalmuk alapjan két, A és B tipusba sorolhatjuk (2. dabra). A
dolgozathoz felhasznalt fiisti fecske hangmintak egy spanyol populéciobdl szdrmaznak.
Ezeket 2000-ben és 2001-ben gytijtdttem Badajozban, egy az Extremadurai Egyetem
Allati Biologia Tanszékével végzett kooperacio keretén beliil.

A mellékelt multimédia CD-n taldlhat6 néhany hangfelvétel, melyek a vizsgalt

fajok énekét akusztikus forméaban adjak vissza.

“A” tipus
kHz
20 csorgd
151 syllabus — A
o A A
S|l d 2. SINH ERIIND &2 FANSDE H93 %
0.5 1.0 1.5 2.0 2.5 3.0 15 4.0
‘B” tipus
kM
0 csorgd
151 syllabus
ol b A
51« o = L % & 2. @ 1 AL | ) v &S ‘...,'., e & ki "8
0.5 1.0 1.5 2.0 25 3.0 15 4.0

2. abra, A fisti fecske ,,A” és ,,B” tipust énekének a spektrografikus képe.

3.2. AZ ENEK SPEKTROGRAFIAI ELEMZESE

A madarének terepi felvételezése DAT (SONY TCD-DS8) magnetofon és egy parabola
antennara erdsitett (és megfelelden fokuszalt) 20MHz érzékenységii mikrofon (MD21U)
segitségével tortént. A felvett énekeket digitalizalas utan egy megfeleld szoftver (4viSoft)
segitségével spektrogrammokka transzformaltuk, melyeken a kdvetkezd f6bb valtozokat

mértiik mindkét fajnal: a szillabusok szama a stréfakon, ill. az éneken beliil, az egyedi
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szillabusok szama a strofakon, ill. az énekeken beliil (strofan vagy az éneken beliili
repertoarméret), egyedi/Osszes szillabusok ardnya a stréfadkon ill. az éneken beliil
(komplexitas), a strofa, ill. ének frekvenciakomponensei (tartoméany, minimum,
maximum kHz-ben), hossza (masodpercben) és tempoja (szillabusok szama/énekhossz).
A rendelkezésre allo felvételekbdl becsiiltiik tovabba az énekratat, amely az egy perc
alatt atlagosan produkalt strofak vagy énekek szama; és a teljes repertodrméretet, amely
az egyed altal ismert és énekelt egyedi szillabusok szama. A légykaponal jellemeztiik az
éneklés soran elfoglalt pozicid kitettségét, ugy hogy rogzitettiik a rendelkezésre allo
vertikdlis térben preferalt éneklési helyzet relativ magassagat (0%: talajszint — 100%:
lombkoronatetd). A fiisti fecske énekének bonyolultabb szervezddése miatt tovabbi
strukturdlis valtozokat definialtunk e fajnal. E valtozok részletes leirasa a kapcsolodo
publikacidkban részletesen megtalalhat6 (Garamszegi et al. 2005¢; 2006a). A nagy
szamban definialhat6 énekvaltozok az ének komplex természetét tiikkrozik, és a valasztott

valtozokkal ezt az 9sszetettséget kivantuk lefedni.

3.3. APREDIKTOR VALTOZOK MERESE

Az egyedi mindség jellemzése is tobb valtozoval tortént. Az egészségi allapotot a
ragotetvek (Brueelia spp. 1asd: Vas et al. 2008) abundancidjaval és hematologiai
paraméterekkel (hematokrit és vérsiillyedés) irtuk le a fecskénél. A 1égykaponal
kisérletesen manipulaltuk az immunrendszer allapotat, aminek soran véletlenszeriien
kivélasztott egyedeket mesterségesen lebetegitettiink egy testidegen anyag segitségével
(barany vorosvértest). A kisérletben hasznalt kontroll csoport fizioldgias sooldatot kapott
(placebo). A stressztoleranciat a HSP60 ¢s HSP70 csaladba tartozd hosokkfehérjék (ezek
mértiik, (Serensen et al. 2003). Az egyedek koranak (juvenilis-adult vagy pontos életkor)
becslésére tollazati bélyegeket és/vagy gylirlizési adatokat is hasznaltunk. Az anyai
hormonok tanulméanyozasa vad madaraknal egy gyakorlati nehézségbe litkozik, mert a
hormonszintek meghatarozasa soran elkeriilhetetlen a vizsgalandé tojasok feldolgozasa
¢s pusztulasa, igy lehetetlen a kikeld utddokat felnétt korukban nyomon kovetni, és
énekiiket vizsgalni. Ezért a hormonkoncentracidkat indirekt médon becsiiltiik, és
irodalmi javaslatok alapjan az anyai hormonok szintjét a 4. és 2. 1dbujj hosszaval, ill.
azok aradnyaval (un. digit ratio) helyettesitettiik, mert e morfoldgiai jegyek kialakuldsat is
embrionalis korban haté hormonok szabalyozzak (Manning 2002). Az egyedek

személyiségét terepi koriilmények kozott, befogas nélkiil teszteltiik (Garamszegi et al.
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2009b). Harom, kisérletes koriilményt alakitottunk ki, amelyek segitségével a kovetkezd
személyiségjegyeket karakterizaltuk az egyedek viselkedése alapjan: 1) exploraci6 (az
udvarlasi viselkedés aktivitdsa egy megvaltoztatott kornyezetben), 2) agresszio (a
territoridlis viselkedés aktivitasa egy rivalis fajtars jelenlétében), és 3) rizikdvallalas
(menekiil6 viselkedés kezdeményezése egy potencidlis predator kdzeledtében). A
személyiségjegyek mindharom szitudcidban megnyilvanultak, mert ugyanazon egyedek
hasonl6 intenzitasu viselkedést mutattak a kiilonb6z6 szocialis/Okoldgiai helyzetekben (azaz
az explorativ egyedek agresszivek és rizikovallalok voltak).

A parbaallasi, ill. szaporodasi sikert harom szinten kovettiik. 1) A him—him
versengés kimenetelére utalhat, hogy az odjuknal kifogott himek milyen potenciallal
tudjak ugyanezeket az odtkat visszafoglalni késobbi elengedésiik utan. Feltételezhetjiik,
hogy a himek ko6zotti versengésben hatékonyabb egyedek nagyobb valdszinliséggel
képesek eredeti territoriumukat megtartani. Az ének him—him viszonylatban betdltott
szerepének vizsgalatara egy direktebb vizsgalatot is terveztiink, melyben a territorialis
konfliktusokat szimulaltuk tigy, hogy “betolakodd” himet prezentaltunk a fokalis himek
territoriuman, és mértiik ezen himek viselkedésbeli valaszat a kisérletes kihivasra
(Garamszegi et al. 2006d). 2) A himek parbaallasadnak sikerét jelezheti az érkezésiik és
fészekkezdésiik kozott eltelt periodus hossza, mert a sikeres himek hamar, mig a kevésbé
preferalt himek csak a telel6tertiletekrdl vald megérkezés utan tobb nappal késbb
talalnak maguknak koltépart, és kezdik fészkiiket. 3) A genetikai szinten elért
szaporodasi sikert kvantifikaltuk, oly moédon, hogy az ismert énekii himektdl, ill. azok
koltoparjatol és utodaitdl vért vettiink, és ezen mintak felhasznalasaval tisztaztuk a

fészken beliili apasagi viszonyokat (Garamszegi et al. 2004).

3.4. STATISZTIKAI KIERTEKELES

Az adatelemzések széles skaldjat alkalmaztuk. Egy- és tobbvaltozos, parametrikus €s
nem-parametrikus probastatisztikakat hasznaltunk a null-hipotézisek tesztelésére. A
legtobb kiértékelésnél korrelaciot vagy t-tesztet, ill. tobbvaltozos problémaknal (pl. nem
kivant hatdsok kontrollalasa) regressziot vagy ANCOV A-t hasznaltunk. Amikor a
valtozok tipusa vagy a modellszelekcidé modszere sziikségessé tette, akkor altalanositott
linearis modelleket (GLM, ,,generalized linear model”) alkalmaztunk. Egyes esetekben
dimenziéredukcidt alkalmaztunk, amikor az énekvaltozokat fiiggetlen tengelyekbe
rendeztiik, f0komponens-analizissel. A legtobb statisztikai szdmitast a JMP (5.0 valtozat)

programcsomaggal végeztiik. A dolgozatban a kozérthetdség kedvéért csak az
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egyszeriibb statisztikai modelleket mutatom be, a részletesebb elemzések €s az azokhoz
tartozo leirasok az egyes cikkekben talalhatok.

Az egyik leglijabb statisztikai szemlélet szerint, melynek jomagam is hive vagyok
(Garamszegi 2006; Nakagawa and Cuthill 2007; Garamszegi et al. 2009a), a biologiai
hatasok tényleges ersségét jobban visszaadjak az effect size” alapi megkozelitések, mint
a szignifikanciaértékeket hasznald hipotézistesztelés. Az effect size egy olyan, dimenzio
nélkiili metrika, mely egy standard skéalan fejezi ki egy korrelaci6 (Pearson-féle r) vagy
két csoport kozti kiiliinbség (Cohen-féle d) bioldgiai jelentdségét. Az effect size fontos
velejardja a konfidenciaintervallum (95 % CI), mely megadja, hogy a rendelkezésre allo
adatokbol mennyire pontosan becsiilhetd az adott biologiai hatas erdssége. A kis
adatszdmhoz példaul széles konfidenciaintervallum tartozik, tehat az effect size becslése
pontatlan. Az ilyenfajta statisztikai interpretacid azert eldnyosebb a szignifikanciaszinten
alapul6 megkozelitéssel szemben, mert az eldbbi elvalasztja a tenyleges biologiai hatast a
becslés pontossagatdl, mig az utdbbi dsszemossa azokat (a P érték egyszerre fiigg a
bioldgiai hatas erdsségétdl és a mintaclemszamtdl is). Ennek kovetkeztében, a recensebb
cikkekhez kapcsolodd eredményeket effect size-ban adom meg a tdblazatokban, és igy a
bioldgiai hatdsok erdssége az egyes bélyegek kozt (de akér vizsgélatok kozt is) jol
Osszehasonlithat6. A korrelaciok bemutatdsdnal r-alapli, mig a csoportok kozti
Osszehasonlitdsoknal d-alapt effect size-okat adok meg (Cohen 1988). Néhol az

illusztracié kedvéért feltiintettem a szignifikanciaértékeket (P) is.

3.5. A FAJON BELULI MINTAZATOK KVANTITATIV OSSZEGZESE
METAANALIZISSEL

A fajon beliili mintdzatok kvantitativ 0sszegzésére metaanalitikus megkdzelitést
alkalmaztunk (Borenstein et al. 2009). Az eljaras soran irodalmi forrdsokbol szarmazo
eredményekbdl definidltuk a vizsgalt 6sszefliggeés (pl. ének — paternitas vagy ének —
agykapacitds) er0sségét az egy effect size-ok segitségével, minden egyes vizsgalt fajnal.
Ezeket a standard metrikédkat atlagoltuk gy, hogy az egyes tanulmanyok kozti
mintaelemszam kiilonbségeket szamitasba vettiik sulyozassal. A szamitasok soran

megvizsgaltuk, hogy az 0sszefliggés atlagos erdssége jelentdsen eltér-e a nullatol.

3.6. AZ EUROPAI LEGYKAPO-POPULACIOK OSSZEHASONLITASA

%
Az angol sz6t hasznalom, mert nem ismeretes olyan magyar terminusz mely lefedné e statisztikai
fogalmat (a ,,hataserésség” forditastol viszont tartdzkodnék)
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Hat europai teriiletrdl szarmaz6 hangmintdbdl végeztiik a kormos 1égykap6 (F.
hypoleuca) és az 6rvos légykapd allopatrikus és szimpatrikus populadcidinak akusztikus
alapokon torténd 6sszehasonlitasat (Haavie et al. 2004). A spanyol és a norvég mintak
reprezentaltak a kormos légykap6 allopatrikus populacioit, mig az 6rvos légykapd
esetében a magyar €s az olasz teriiletekrdl szereztlink adatot. A hibrid zona a
szimpatrikus cseh €s svéd populaciok hanganyagai alapjan kertilt jellemzésre. A
kovetkezd valtozokat mértiik a vizsgalt hat populacidban: a strofak és szillabusok hossza,
a szillabusok szama strofanként, frekvenciakomponensek és temp6 (a szillabusok szama
a strofan beliil/str6fahossz). Az énekeket tartalmilag is 6sszehasonlitottuk, ennek alapjaul
o0t szillabuskategodria hasznalati gyakorisaga szolgalt. A mért valtozokat egyedszinten
atlagoltuk, majd ezeket ordinacids modszerekkel elemezve (fékomponens analizis és
diszkriminancia analizis) vontunk le populacids kiilonbségekre vonatkozd

kovetkeztetéseket.

3.7. A FAJOK KOZOTTI MINTAZATOK ELEMZESE KOMPARATI{V
MODSZEREKKEL

Evoluciés mechanizmusok megértésében segithet a fajok dsszehasonlitdsa bizonyos
bélyegek szerint, mivel a megfigyelhetd karakterallapotok a torzsfejlodés egy
pillanatfelvételét jelentik. Ilyen komparativ modszerekkel lehetdség nyilik kiilonb6zo
1991).

A fajok kozotti 0sszehasonlitasokat neheziti, hogy a kiilonb6z6 fajok nem
tekinthetdek statisztikailag fliggetlen adatpontoknak, mivel az egyes fajok egymassal
kozelebbi és tavolabbi rokonsagban allhatnak (Felsenstein 1985). Ezért a mddszer a
vizsgalt fajok torzsfejlodési viszonyait szamitasba véve hatdrozza meg a kiilonb6zd
bélyegek kozott fennalld evolicids viszonyt. A filogenetikai kontrollalasra tobbféle
algoritmus all rendelkezésre, €s a megfeleld eljaras kivalasztasa nagymértékben fligg a
bioldgiai kérdéstdl és a valtozok tulajdonsagaitol.

A madarének karakterizalasara alkalmas valtozok folyamatos skalan vehetnek fel
értekeket, igy jol elemezhetdk a folytonos valtozok evolucids vizsgalatara kifejlesztett
modszerekkel (Pagel 1999). Ezen modszerek eldnye, hogy a bélyegek kozotti korrelativ
evolucios kapcsolatok analizalasa mellett lehetdség nyilik kiilonb6z6 evolucios
mechanizmusok tesztelésére (Brown-modell vs. direkcionalis szelekcio; gradualizmus vs.

punktualizmus), és Osi karakterallapotok becslésére. Evolucios vizsgélatainkban a
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kiilonboz6 fajok madarénekének komplexitasat és strukturalodasat leird valtozokat
korrelaltattuk olyan mas valtozokkal, melyek az alaphipotézisek szerint szerepet
vizsgalatba vont fajok énekérdl (mért valtozok: énekhossz, ének kozti sziinetek hossza,
az éneken beliili repertoarméret, a kiilonboz6 énektipusok szama, és az éneklés sorén
felvett vertikalis pozicio), és a molekuldris modszerekkel feldllitott torzsfejlodési
viszonyokrol, melyek a filogenetikai kontrollhoz sziikségesek. A komparativ
vizsgalatoknal fliggetlen kontrasztokon (C.A.I.C. és P.D.A.P. programok) és un.
Generalized Least Square modelleken (Continuous és PGLM programok) alapul6
filogenetikai mddszereket alkalmaztunk a korrelativ evoluci6 leirdsara.

A komparativ elemzések soran mindig figyelembe kell venniink egy vagy tobb
potencialisan zavar6 tényezot, melyek a vizsgalt Osszefiiggéseket befolydsolhatjak. A
fajok kozotti szinten gyakran eléfordulhat ugyanis, hogy a korrelald bélyegek kozt nincs
okozati 6sszefiiggés, hanem latszolagos kapcsolatukat egy harmadik véltoz6 okozza.
Példaul, életmddbeli vagy 6kologia hasonlosagok vezethetnek oda hogy két faj éneke
egymas felé konvergdl, és ezek a hatdsok olyan szelektiv tényezdket foglalhatnak
magukban, melyek a vizsgalat targyat képezd evolucios kolcsonhatasokat elfedik. Ennek
kikiisz6bolésére tobbvaltozos evolucios modelleket is lefuttatunk, aminek soran a
szamitasba vett, potencidlisan zavar6 tényezoket statisztikailag kontrollaltuk. Ezeknek a
modelleknek és a vizsgalt valtozoknak a részletes bemutatasat az egyes cikkekben
talalhatjuk meg, de a dolgozat egyes pontjain is hivatkozom a zavar6 tényezok

fontossagara.
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4. FOBB EREDMENYEK ES JELENTOSEGUK

Az eredmények részletes bemutatdsat és az azokhoz kapcsolodo részletes megvitatasokat
a mellékelt publikaciok tartalmazzak. A fontosabb eredményeket és a hozzajuk
kapcsolodo rovid értelmezéseket (bevezeto hattérinformaciok, melyek specialitasuk miatt
kimaradtak a bevezeto részbdl, és kitekinté megvitatasok, melyek szintén specialitasuk
miatt nem kaptak helyet az dltalanos megvitatast bemutato részben) az alabbiakban

foglalom oOssze.

4.1. AMODSZERTANI HATTER TOKELETESITESE

A repertoarméret nagysaga sok fajnal csak becsiilhetd, mert az egyedi szillabusok teljes
Osszeszamolasa gyakorlati nehézségekbe {itkozik (Catchpole and Slater 1995). A legtobb
faj az egymas utan kovetkezd énekekben ujabb és ijabb elemeket mutat be, és az észlelt
repertoarméret gyakorlatilag folyamatosan n6 a vizsgalt énekek szamaval. Ez a novekvo
tendencia tipikusan egy telitési gorbét ir le (3. abra), mely az egyed valds
repretoarméretét reprezentald aszimptotdhoz tart (Wildenthal 1965). A fajok és az
egyedek a novekedési gorbe meredekségét tekintetve kiillonbdznek, igy példaul a virtudz
himek gorbéje lassabban éri el maximumat, és csak megfelelden nagy szamu ének
elemzésével juthatunk el a valds repertoarmérethez. Ez a megkdzelités azonban sokszor
kivitelezhetetlen, mert a kiilonb6z6 vizsgélati kényszereknek kdszonhetéen nem tudunk
elegendd éneket gytijteni és elemezni. Az ehelyett elterjedt gyakorlat az, hogy egy
kezelhetd mintaban (pl. 20 ének) szdmoljuk le a szillabusokat, ami az aszimptotahoz
kozeli becslést ad (3. dbra).

A modszer helyes alkalmazasahoz azonban ismerniink kell a mintanagysag €s a
leszdmolt szillabusok szdma kozotti funkcionalis kapcsolatot. Az éneklés soran az egyedi
szillabusok el6fordulési gyakorisaga valtozo, ami pedig megneheziti a telitési gorbék
értelmezésését. Vannak szillabusok, melyek gyakran fordulnak el6 az énekben, és vannak
olyanok, melyek csak elvétve hasznéalatosak. Minden szillabushoz tartozik tehat egy
valoszinliség-érték, amely egy adott énekben valo eléfordulés esélyét adja meg. Ez a
valoszinliség rdadasul nemcesak a szillabustdl fligg, hanem valtozhat himek kozott és a
felvételek koriilményei kozott is (pl. ugyanaz a szillabus lehet gyakori az egyik egyednél,
mig a masikndl ritka; de egy adott szillabushoz tartozo el6fordulési gyakorisag eltérd
lehet ugyanannal a himnél a koltési szezon kiilonboz6 szakaszaiban). A repertoarméretet
becsld klasszikus modszerek nem veszik figyelembe, hogy a szillabusok eléfordulési

gyakorisagai valtozhatnak, holott ezek hatdrozzdk meg a telitési gorbék meredekségét.
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fgy a kiilonbozé egyedeknél kapott becslések torzitott képet adnak a repertoar valos
nagysagarol, és az egyedek kozotti 6sszehasonlitasok félrevezetdek lehetnek. Példaul, ha
egy him fdleg a gyakori szillabusokbol épiti fel énekét, mig szamos mas elemet csak
ritkan mutat be, egy rovid felvétel alapjan csak kis repertoarméretet detektalunk nala.
Egy masik himnél, mely torténetesen ugyanannyi szillabust ismer, de azokat sokkal

egyenletesebben hasznalja, egy azonos mintevételezés magasabb repertoarméretet adna.

Becsiilt repertoarmeéret

A megfigyelt szillabusok szama

Elemzett énekek szama

3. abra. Egy hipotetikus telitési gorbe, mely a vizsgalt énekek szamanak fiiggvényében mutatja a leszamolt

szillabusok szamat

A probléma kezelésére egy olyan mddszert vezettiink be, amely ugy becsli a
repertoar méretét, hogy kdzben figyelembe veszi az egyes szillabusok eléfordulési
gyakorisagat (Garamszegi et al. 2002). A modszer alapjaul egy a kozosség-6kologiaban
hasznalatos olyan eljaras szolgalt, ahol az ¢16lénykozosségek fajgazdagsdganak (species
richness) becslése, ill. a fajgazdagsdg valtozasanak mérése a miénkkel analog technikai
akadalyokba titk6zik, mert az egyes fajok detektalasi valoszinlisége mas és mas, sét, azok
a mintavételezési egységek kozott is valtozhatnak (Burnham and Overton 1979; Nichols
and Conroy 1996; Boulinier et al. 1998). A két problémakor hasonlosdgat az 1. tablazat
mutatja be részletesen. A hasonldsag alapja, hogy mindkét modszer a vizsgalat targyat
képezd egység ismételt mintavételezésén alapul, és a vizsgalati egységeknek az ismételt

mintakban megfigyelhetd el6fordulasi mintdzatait haszndljuk az abundancia becslésére.
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1. tablazat. A fajgazdagsagot és a repertoarméretet becslé modszerek dsszehasonlitasa

Species richness estimation Repertoire size estimation

Vizsgalati egység fajok szillabusok

Mintazasi egység transzekt vagy pontfelmérés ének

Vizsgalat targya el6lénykdzosség egyedek/fajok

Adatok tipusa prezencia/abszencia prezencia/abszencia

Az egységek heterogén ritka/gyakori fajok ritka/gyakori szillabusok

eléfordulasat kivalto

biologiai tényezdk

A megfigyeld hatasa a fajok észlelésében a spektrografikus elemzésben
megmutatkozoé kiilonbségek megmutatkozoé kiilonbségek

Térbeli hatasok a fajgazdagsag és kompozicid az ének térben megmutatkozo
térben megmutatkozo heterogenitasa, dialektusok
heterogenitasa

Temporal changes kolonizacid, egyes fajok eltlinése  a repertoar és kompozici6 idével
és megjelenése valtoz6 paraméterei (0j szillabusok

felvétele, régick elhagyasa)

Alkalmazas kozosségokologia, konzervacio, viselkedés-6kologia, etologia
vadgazdasag

A kozosségokoldgiaban hasznalatos fajszambecsld eljaras jelolés—visszafogas
modszeren alapul, és feltételezi, hogy a vizsgalni kivant egységek populacidja zart
(Burnham and Overton 1978). Ez utobbi kitétel azt jelenti, hogy a mintazas soran nem
torténik 0j fajok ki- és bevandorléasa a vizsgalt kozdsségbe. Az ének mintdzasa és a
repertoar méretének becslése soran is tulajdonképpen egy virtualis jelolés—visszafogas
modszert kovetiink, mert az egymas utan kovetkezd énekek ismételt mintdknak
tekinthetdk, melyekben a szillabusok el6fordulasat (,,visszafogdsat”) kovetjiik. Amikor
az ismételt mintakban a szillabusok eléforduldsa binaris formaban van rogzitve (azaz, az
adott énekben az adott szillabus jelen van vagy nincs), jelolés—visszafogason alapul6
abundanciabecslé modszerek alkalmazhatoak a repertoarméret becslésére, ami
lehetdséget ad a kiilonbozd szillabusok eltérd gyakorisaggal torténd prezentalasabol
eredd problémak kikiiszobolésére. Az alkalmazasnal viszont azt kell feltételezni, hogy a
mintavételezés soran a repertoar zartnak tekinthetd, azaz, az ének rogzitése alatt a madar
nem tanul Uj szillabust, és nem felejt el régit. A terepi felvételek rovidsége miatt (kb. 20-
30 perc) ez a feltételezés megalapozottnak tekinthetd.

A szillabusok eléfordulasa egy prezencia—abszencia matrixban foglalhato 6ssze,
melyben a sorok felelnek meg az egyes szillabusoknak, mig az oszlopok az egyes
énekeknek, igy a cellak adjadk meg, hogy az adott szillabus jelen van-e az adott énekben,

vagy nincs (1 vagy 0). Ha a jelolés—visszafogas eredményei ilyen adatstruktaraban



22 dc  FY osyggyett szignalizacios mechanizmus evolicidja

vannak Osszefoglava, szamos abundanciabecslé modszer alkalmazhatd, melyeket
eredetileg zart allati populdciokra dolgoztak ki (Otis et al. 1978). Ezek a modellek mas és
mas tényezdket tesznek feleldssé aszerint, hogy mik okozzdk a vizsgalati egységek
el6fordulasi gyakorisadgainak variancidjat. A repertoarméret becslése soran az egyik
legfontosabb biologiai szempont, amit figyelembe kell venniink, hogy vannak gyakori és
ritka szillabusok. E szemszdgbdl az un. ,,heterogenitas” (Mh) modell a legigéretesebb,
mivel kontrollal a szillabusok inherens eldforduldsi gyakorisagara, ami az egyes
szillabusoknal kiilonb6z6. Az eléforduldsi gyakorisagok nemcsak szillabusok kozott, de
az egyes mintavételezési egységek, tehat az énekek kozott is valtozhatnak. Ezt a fajta
valtozatossagot képes kezelni az ,,id6hatas” (M;) modell, melynek szintén lehet bioldgiai
jeletdsége az énekkel kapcsolatban, példaul, ha az egyes énekek eltérd hosszisaguak és a
szillabusok eléfordulési gyakorisagat az egyes énekekben az énekhossz hatarozza meg.
Az is megtorténhet, hogy az észlelt gyakorisagi értékek attol fiiggnek, hogy az adott
szillabus a megeldzd énekekben eléfordult-e vagy nem. Ez utdbbi jelenséggel a
,viselkedéshatas” (M) modell foglalkozik. Ez szintén fontos lehet a repertoarbecslés
soran, mert az éneket gyakran tarkitjak ismétlddések, melyek azt eredményezik, hogy az
aktudlisan ismétl6dd szillabusok nagyobb valdszinliséggel jelennek meg, mint az
aktudlisan elhallgatottak. Kés6bb, amikor az éneklé madar mas szekvenciak ismétlésére
valt, mas és mas szillabusok keriilnek ki-, ill. bekapcsolt allapotba, igy az el6zdleg észlelt
gyakorisagi értékek megvaltoznak. Rdadasul, egy mintdban egyszerre tobb olyan hatés is
érvényesiilhet, amely a szillabusok gyakorisagat befolyasolja, ezért az emlitett
modelleknek a kombinalt formai is alkalmazhatoéak (pl. My, My, Mpp, Mypy). Ha a
szillabusgyakorisag allandod a vizsgalati és mintvételezési egységek kozott, akkor a null
(Mp) modell feltételei teljesiilnek. Mivel szamos, potencidlisan alkalmazhat6 jeldlés-
visszafogéas modell all rendelkezésre a repertoarméret becslésére, sziikség van egy
objektiv eljarasra, amely a megfeleld modell kivalasztasat segiti. Otis és tarsai ajanlanak
egy modellszelekcios algoritmust, amely diszkriminancia-analizisen alapul (Otis et al.
1978). Az algoritmus futtatdsa soran azonosithatjuk, hogy melyik modell illeszkedik
leginkabb az adott adatsorhoz, és ezt a modellt haszndlhatjuk a tovabbiakban a
repertoarméret becslésére.

A jeldlés—visszafogas alapu modszerek tovabbi elonye, hogy alkalmazasukkal a
repertoarméret és az énekkompozicio iddbeli valtozasai is nyomon kovethetdek. Gyakran
eléfordul, hogy szeretnénk megfigyelni egy adott him énekének valtozasat egy adott

iddintervallumban: kivancsiak lehetiink arra, hogy egy kisérleti beavatkozas okozott-e
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valamilyen hatast az ének struktirdjara, vagy szeretnénk dsszehasonlitani a repertoart
két, egymast kdvetd koltési periddusban, ill. kiilonbozo életkorokban. Analog
problémakkal megint csak taldlkozhatunk a kdzdsségokoldgiaban is, vagyis a fajok
kolonizacigjat és elvandorlasat leiré metrikdk jol alkalmazhatok a kiilonb6zo
mintavételezésbol szarmazo repertoarok dsszehasonlitasa soran. Megbecsiilhetjlik
példaul a repertoarméret valtozasat a két mintdzas soran mért repertoar aranyaval. Ez a
rata viszont nem ad informdciot a strukturalis valtozasokrol (pl. eléfordulhat, hogy az
Osszehasonlitando két repertoarméret hasonlo, de valojaban teljesen kiillonbozo
szillabusok halmazara vonatkozik). A mintdk behatobb tanulmanyozasara kapunk
lehetdséget, ha az eltlinési gyakorisag és felbukkanasi rata képleteit vetjiik be az
Osszehasonlitasra. Az eltlinési gyakorisag leirja, hogy a szillabusok milyen aranyban
tlintek el a két mintavételezés sordn, tovabba megadja, hogy mi annak a valoszintisége,
hogy egy adott szillabus, amelyet a korabbi mintdban észleliink, nincs jelen a késdbbi
felvételen. A felbukkanési ratat arra hasznalhatjuk, hogy meghatarozzuk, mekkora
azoknak a szillabusoknak az aranya, amelyek ujként jelennek meg a kés6bbi mintaban, a
korabbi felvételhez képest.

A jeldlés—visszafogason alapulé modszert tizennyolc kiilonbdzd
énekesmadarfajtol gylijtott adattal teszteltiik (Garamszegi et al. 2005a). A valasztott fajok
nagymeértékben kiillonboztek énekiik komplexitdsanak tekintetében és taxondmiai
helyzetiiket illetden (2. tdbldzat). Minden fajnal egy eldre meghatarozott mintavételi
eljarast kovettiink (tizenot éneket elemeztiink egyedenként, mely fajonként tiz-tiz
egyedtdl szdrmazott), és az igy nyert szillabusszekvencidkat a jeldlés—visszafogason
alapul6 becslésnek vetettiik alad. A repertoarméret becslése elott megkerestiik a mintdhoz
legjobban illeszkedd jeldlés—visszafogasos modellt. Erdekes modon, az egyes fajok
jelentds mértékben kiilonboztek a kivalasztott modell tekintetében, ami fajspecifikus
énekszervezddésre utal. A modellszelekcids algoritmus felismerte ezeket a fajra jellemzd
strukturdkat, és az énekiiket hasonloan szervezd fajokhoz, ugyanazt a modellt talalta a
legjobbnak. Péld4ul azokhoz a fajokhoz, melyek mérsékelt valtozékonysaggal énekelnek
(pl. cinkék), a null M, modell illeszkedett a legjobban, ami homogén és a mintvételezés
soran allando szillabusgyakorisagra utal. Mas fajok, melyek éneke nagyobb
valtozékonysagot kovet (pl. légykapok, rigdk), az M, modellel és az ,,id6hatést”
magukban foglaldo modellekkel (M, M, és M) voltak a legjobban leirhatok.

A szillabusok eléfordulasi gyakorisagat és az egyedek repertoarméretét a

kivalasztott modellre alapozva becsiiltiik. Az énekszervezddés ezen a szinten is
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befolyasolta az eredményeket, mert a szillabusok eléforduldsi gyakorisaga és a repertoar
mérete is Osszefliggott az éneklés stilusaval. Azok a fajok, amelyek mérsékelt
valtozékonysagu énekkel birnak, nagyobb gyakorisaggal hasznaltak ugyanazokat a
szillabusokat, mint a nagyobb valtozékonysaggal énekld fajok. Egy kis repertoarméretii
faj valosziniileg homogénebben szervezi az énekét, igy a a szillabusok hasonléan magas
gyakorisaggal fordulnak eld az énekben. Végezetiil, minden fajnal 6sszehasonlitottuk a
becsiilt és a detektalt repertoarméretet, ami azt mutatta, hogy az olyan fajoknal, ahol a
repertoar mérete nagy, az egyszert leszamolasos modszer alulbecsli a valos
repertoarméretet. Ezzel szemben a jelolés—visszafogason alapul6 repertoarméret-becsld
modszer, érzékelve a szillabusok eldforduldsi gyakorisagaban megmutatkozo
kiilonbségeket, képes volt korrigalni a ritka szillabusok alulreprezentéltsagéara. A kevésbé
komplex énekli madarfajoknal a klasszikus becsléses és a jelolés—visszafogason alapulod
modszerek hasonlo eredményt adtak. Ebbdl arra kdvetkeztettiink, hogy mérsékelt
repertoarméretnél nem feltétleniil sziikséges a szillabusok heterogén eléfordulasi
gyakorisagara korrigélni, igy az egyszerlibb leszamoldsos mddszerek is torzitdismentesen
alkalmazhatdak.

Ezen eredményekre tdmaszkodva, a tovabbi vizsgalatokban az M), modell alapjan
becsiilt repertoarméretet hasznaltuk az 6rvos 1égykaponal. A fiisti fecske kevésbé
Osszetett énekéhez viszont nem volt indokolt a jeldlés—visszafogdson alapuldé modszer

alkalmazasa, ezert a klasszikus leszamolasos modszerre hagyatkoztunk.

2. tablazat. A vizsgalt fajok kiillonbdz6 modszerrel becsiilt repertoarmérete, a szillabusok el6fordulasi

gyakorisaga és a jeldlés—visszafogason alapuld becslés soran hasznalt — az adatokhoz legjobban illeszkedd

— modell
Leszamolt . SZI llabuS(’)k. Becsiilt

Fajok repertoarméret . Legj OP ban eloford.ul'as1 repertoarméret

(atlag = s.c.) illeszkedé modell g}lakorlsaga (atlag £ s.c.)

(atlag + s.e.)

Acrocephalus palustris 113.6 £6.8 M(t) 0.09 + 0.04 241.1+45.0
Dendroica pennsylvanica 55+0.7 M(0) 1.00 £ 0.00 5.4+0.8
Emberiza citrinella 44402 M(0) 0.57 +0.05 4.5£0.2
Emberiza schoeniclus 6.6+0.5 M(bh) 0.84 = 0.09 63+0.6
Ficedula albicollis 30.4+25 M(h) 0.17 £0.02 422+6.5
Ficedula hypoleuca 252+3.4 M(h) 0.22 +0.05 29.8+6.5
Fringilla coelebs 19.4+2.0 M(tbh) és M(h) 0.53+0.10 17.8+3.6
Hirundo rustica 19.7+0.4 M(0) 0.77 + 0.04 202+0.6
Junco hyemalis 1.2+0.1 M(0) 1.00 + 0.00 1.2+0.1

Parus caeruleus 34+04 M(0) 0.89 + 0.07 34+04
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Leszamolt . SZI llabuS(’)k. Becsiilt
Fajok repertoarméret Legjobban cléforduldsi repertoarméret
J illeszkedé modell gyakorisaga

(atlag + s.e.)

(atlag + s.e.)

(atlag + s.e.)

Parus major 34+04 M(0) 0.79 £ 0.09 3.4+04
Phylloscopus fuscatus 12.0+ 0.8 M(0) 0.09 +0.02 253+93
Phylloscopus trochilus 28.1+13 M(h) 0.24 £0.02 351429
Serinus canaria 63.3+2.0 M(tb) 0.23 £0.03 70.7+3.8
Sturnus vulgaris 41.0+5.7 M(t) és M(th) 0.29 £0.03 43.7+6.7
Sylvia communis 58.7+6.8 M(h) 0.11 +£0.02 118.5+21.8
Turdus iliacus 100.6+ 28.0 M(h) és M(t) 0.08 £ 0.04 685.2+501.8
Turdus merula 57.5+11.9 M(h) es M(0) 0.07 £ 0.02 107.8 +26.2

4.2. FAJON BELULI MINTAZATOK: AZ EGYEDEK KOZTI VARIANCIA
4.2.1 A MADARENEK MINT SZIGNAL JELENTESTARTALMA

Parazitizmus és immunitds

Hamilton és Zuk (1982) hipotézise szerint §sszefliggés lehetséges a masodlagos nemi
bélyegek kifejezettsége €s a parazitaltsag kozott, igy a vizudlis vagy akusztikus diszek
jelezhetik a himek egészségi allapotat, ami befolyésolja a parbadllas és végsd soron a
szaporodas sikerét. A madarénekre alkalmazva ez azt jelentené, hogy a parazitdk
jelenléte 1) fizioldgiai kényszereket tdmaszt az énekld himek felé; ii) ezeken a
kényszereken keresztiil szabdlyozza az ének jelzésfunkciodjat és az egyes
énekparamétereket; €s iii) befolyasolja a jelvevdk reakcidit.

A fizioldgiai kényszerek érvényesiilhetnek a mar emlitett immunkompetencia—
hendikep révén (Folstad and Karter 1992). A hipotézis szerint a magas tesztoszteronszint
—ami a masodlagos nemi bélyegek hormonalis szabalyzasaban jatszik fontos szerepet —
elnyomja az szervezet parazitak elleni védekezérendszerét. Igy csak a jo mindségii himek
lesznek képesek magas szteriodszint mellett hatékony immunrendszert miikddtetni, és
egészséges allapotukat megdrizve latvanyos és dsszetett diszeket produkalni (Folstad and
Karter 1992). Szamos tanulmany kimutatta, hogy az ének produkciodja is megemelkedett
tesztoszteronszinttel parosul (Balthazart 1983; DeVoogd 1991; Catchpole and Slater
1995; Schlinger 1997). Tobb bizonyiték van arra vonatkozolag is, hogy a tesztoszteron
negativan hat a madarak immunrendszerére (pl. Saino and Meller 1995; Peters 2000;
Casto et al. 2001), bar néhany fajnal nem sikertilt e kapcsolatot kimutatni (Hasselquist et

al. 1999; Roberts et al. 2004). Gyakorlatilag sajnos nem ismert olyan tanulmany, amely
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egyszerre vizsgalta volna az immunkompetencia—hendikep mindhdrom komponensét az
énekkel Osszefiiggésben.

Jelzéstunkciojat tekintve a madarénekrdl elmondhatd, hogy igen Gsszetett szignal,
¢s kiilonbozo komponensei mas €s mas informaciot kédolhatnak (Vehrencamp 2000; Gil
and Gahr 2002). Ennek oka abban rejlik, hogy az egyes 0sszetevoket részben vagy
teljesen mas kényszerek szabdlyozzak, igy mas szignaltipusba sorolhatok, s ez
eredményezi azt, hogy az ének szamos jelentést hordozhat, egyebek kozt a parazitaltsag
szempontjabol is. Példaul az index tipusu paraméterek jelezhetik a rezisztenciagének
meglétét, mig a kondiciofiiggd bélyegek az aktudlis egészségi allapotrdl adhatnak
informaciot (Buchanan et al. 1999).

Keveset tudunk azonban arrdl, hogy a parazitizmus hogyan befolyasolja az
akusztikus kommunikacié korabban mar emlitett elemeit a madaraknal. Vannak ugyan
tanulmanyok, amelyek leirtak, hogy a fert6z6tt madarak valamelyik énekparamétere eltér
az egészséges egyedekétdl (Buchanan et al. 1999; Redpath et al. 2000), de kevés az
olyan, kisérletes manipulaciot alkalmazo vizsgalat, amely a madarének, a tesztoszteron és
a parazitak kozott fennalld ok-okozati kapcsolatokat probalja meg részleteiben feltarni
(Mgller 1991a). Sajnos, emellett a tudomanyos érdeklddés gyakran csupéan a parazitak €s
az énekparaméterek egy sziik spektrumara iranyul, amely kis eséllyel hordoz biologiailag
relevans kapcsolatokat (Clayton 1991; Weatherhead et al. 1995): az ¢161ényekben
egyszerre tObb parazita is eldskodik, de a gazddk szdmara ezeknek csak a kis hanyada
megterheld élettanilag. Igy egy random moédon kivalasztott korokozonak nem biztos,
hogy mérhetd hatdsa van a ratermettségre, és ezért egyaltalan nem garantalt, hogy az
aktudlisan vizsgalt parazita valoban szelekcids tényezdt jelent a szignalizacids
mechanizmusokra nézve. A problémat kikiiszobolendd, Meller és munkatérsai (1999) azt
javasoltak, hogy az egyes parazitak abundancidjanak mérése helyett az immunrendszer
hatékonysagat tiikkrozo fizioldgiai paraméterekkel jellemezziik azt az altalanos
védekezdképességet, amely a szelekcids szempontbol jelentdsebb parazitak felé iranyul.
Napjainkban azonban tovabbra is ritkasdgszamba mennek azok a vizsgalatok, melyek —
ezt a koncepciodt alkalmazva — valamely immunologiai valtozo és az ének egy
tulajdonsaganak 0sszefliggését elemzik (Saino et al. 1997; Duffy and Ball 2002).

A fentebb felvazolt problémak mellett az egyedek kora is fontos zavard tényezo
lehet, amit azonban sok tanulmany figyelmen kiviil hagy (Thomas et al. 1995). Csakhogy
a parazitanyomas szisztematikusan valtozhat a fiatal és idosebb allatok kozott. A

parazitdk altal indukalt elhalalozas sokkal kifejezettebb lehet fiatal, mint idés korban,
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mert példaul egyes €16skddok preferencidlisan a fiatal korosztalyt tamadjak. De az
immunrendszer hatékonysaga is valtozhat az 6regedés soran, ami szintén eredményezheti
a parazitak korfligg6 eloszlasat. Szamos példat talalhatunk arra, hogy a parazitanyomas
eltér a kiilonbozo korosztalyok kozott, €s a fiatalabb egyedek erdsebb hatasnak vannak
kitéve, mint az id6sebb tarsaik (Borgia and Collis 1989; Poulin 1992; Buchholz 1995;
Miiller-Graf et al. 1997; Proudman et al. 1997; Armstrong et al. 1999; Hecking-Veltman
et al. 2001; Rehbein et al. 2002). Emellett az is ismert tény, hogy a masodlagos nemi
bélyegek kifejezettebbek lehetnek a kor elérehaladtaval (Trivers 1972; Manning 1985;
Andersson 1994), amennyiben azok jelzik az egyedek taléloképességét vagy a
tapasztalatat (lasd az ének korfliggésérdl szolo fejezetet alabb). A két korfliggd hatés
kombinécioja eredményezheti, hogy a parazitizmus €s a masodlagos nemi jellegek kozott
egy latszolag fennalld, de oksagi kapcsolatot nélkiil6zo6 relacié alakul ki. Vagyis, ha az
immunrendszer aktivitdsa vagy a parazitanyomas az €letkorral valtozik, és a szignalok
kifejezettsége is eltér a kiilonbozd életkorokban, akkor kdnnyen eléfordulhat, hogy az
1d6sebb egyedek szisztematikusan parazitamentessé valnak, de ettdl fiiggetlentil fejlett
diszekkel is rendelkeznek, mig a fiatalok nagyobb parazitanyomastol szenvednek, €s
kevésbé diszes bélyegekkel birnak. Mint emlitettem, ez azt eredményezheti, hogy a
diszességet €s parazitizmust leird valtozok kozott egy félrevezetd korrelaciot taldlunk. E
lehetséges problémat gy lehet elkeriilni, ha a korrelacids vizsgalatokban a korra
statisztikailag kontrollalunk, igy a zavar6 korhatast kikiiszobolhetjiik. Ha az életkor
hatasat analitikus modszerekkel kikiiszoboljiik, de tovabbra is Osszefiiggést talalunk a
parazitizmus €s a szignalok kifejezettsége kozott, akkor nagyobb biztosaggal vonhatunk
le kovetkeztetéséket az okozati viszonyok tekintetében.

Célravezetdbb eljaras, ha kisérleti manipulaciot alkalmazunk, melynek soran az
egyedek a koruk és mas tényezdk tekintetében is random modon keriilnek be a

kiilonboz6 vizsgalati csoportokba. E megkdzelitések jelenleg ritkasdgszamba mennek.

Az immunitds és az ének kapcsolata az 6rvos légykapondl

A parazitdknak az immunrendszeren €s hormontermelésen keresztiil érvényre juto,
énekre gyakorolt hatdsat egy terepi kisérlettel igazoltuk az 6rvos 1égykaponal
(Garamszegi et al. 2004). A vizsgalat soran testidegen anyaggal manipuldlt himeken
kovettiik a kezelés madaréneken jelentkezd hatdsét, a kontrollcsoporthoz viszonyitva . A
testidegen anyag az immunologidban is hasznalatos birka vorosvértest (sheep red blood

cell: SRBC) volt, amely koztudottan stimulélja a B tipusu antitestek képzddését, és igy
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valos fert6zéshez hasonlo koriilményeket eredményez (Hay and Hudson 1989).
Korabban mar kimutattak, hogy az SRBC befolyasolja a metabolikus aktivitast, a
okozhat (Klasing and Austic 1984; Fair et al. 1999; Ots et al. 2001). Vizsgalatunk
kimutatta, hogy az SRBC kovetkeztében lecsokkent a 1égykapo himek testtomege (F1.13 =
5.435, p =0.036, 4. dbra), ami szintén arra utal, hogy az immunoldgiai kezelés egy
legyengiilt kondiciot eredményez. Sikertilt tovabba az immunkompetencia—hendikep
hipotézist tdimogato adatot is szolgaltatnunk, ugyanis a kezelés hatasara a fekalis
mintakban mért tesztoszteronszint lecsokkent (F 1, =5.719, p = 0.036, 4. dbra), ami az
immun- és endokrinrendszer negativ kapcsolatarol arulkodik (megjegyzendd, hogy a két
rendszer kozti csereviszony nem feltétleniil bizonyitja is a hendikep mechanizmust, ami

csak egy a lehetséges magyarazatok koziil).
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csoport). Az abran a csoportatlagok, s.e.-k és mintaszamok vannak feltiintetve.

Az énekkel kapcsolatban azt tapasztaltuk, hogy a testidegen anyag altal
mesterségesen aktivalt immunrendszerii (fert6zott) himek énekrataja lecsokkent (F 25 =
6.764, p = 0.015, 2. dbra). Viszont az éneket leiro tobbi valtozora latszolag nem hatott a
kisérleti beavatkozas (F).s < 0.284, p > 0.599). Erdekes modon, a kisérleti csoportban az
egyes himek kiillonb6z6 modon reagaltak a kezelésre, mivel az énekrata immunizalas
altal kivaltott csokkenése fiiggdtt a him mindségétdl: a nagyobb homlokfolttal és
hosszabb énekkel biro egyedek énekratdja nem, vagy csak kevésbé valtozott a kisérlet
hatasara, mint a kisebb homlokfoltl és rovidebb énekii himeké (homlokfolt: F; 13 =
6.982, p = 0.020; énekhossz: Fj12=5.158, p = 0.042). A 1égykapok homlokfoltja fontos

vizualis bélyeg, szintén jelezheti az egyedek mindségét (Gustafsson et al. 1995). A svéd
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populacidban leirtak, hogy a nagyobb homlokfoltii himek hatékonyabb antitesttermelést
mutattak egy indukalt Newcastle betegség sordn, mint a kis folttal rendelkezd fajtarsaik
(Andersson 2001). Mindez azt mutatja, hogy — altaldnos mindségjelzd szerepe mellett — e
folt mérete specifikus infomaciot adhat a parazitak elleni védekezdképességrol is, a svéd
¢s a pilisi populdcidban egyarant, annak ellenére, hogy mindségjelzd szerepiik tobb
tekintetben is eltér a két populécio kozott. Az énekhosszrol késobb bebizonyosodott,
hogy a fiziologia stressz toleralasdval hozhato 6sszefiiggésbe, mert a hosszabb énekkel
bird himek tobb hdsokkfehérjével rendelkeznek, ami segiti a stresszhatdsok metabolikus
kivédését (Garamszegi et al. 2006b).

Kisérletiink tehat azt mutatja, hogy a kapcsolat a parazitizmus, az immunrendszer
¢s a szexualis szignalok kozott tobbféle mechanizmust takarhat. Egyrészt az
immunrendszer aktivaldsa (amit okozhat példaul parazitafertézés) befolyasolhatja a
pillanatnyi kondicidt, ami mint direkt kornyezeti hatas érvényesiil, és ezt az allapotot
jelzi az énekréta, mint kondiciofiiggd szignal. Masrészt viszont az egyedek eredetileg
kiilonbozhetnek abban, hogy hogyan reagalnak egy potencialis fertdzésre, €s ezt a
genetikailag meghatarozott toleranciaképességet (rezisztenciat) jelzik mas szignalok (pl.
a homlokfolt mérete vagy az ének hossza). Ez azt bizonyitand, hogy az ének —
Osszetettsége révén — képes egyszerre tobbféle aspektusbol is infomdéciot szolgaltatni az
egészségi allapotrol.

A tesztoszteron — ¢és az immunkompetencia-hendikep — szerepe e folyamatokban
kétséges marad. Annak ellenére, hogy az immunkezelés kihatott a hormonszintre, az
énekrata és a tesztoszteron koncentracidja kozott nem talaltunk szignifikans kapcsolatot
(F1.17= 0.001, p = 0.972), ami viszont ellentmond a modell predikcidjanak, ha azt
feltételezziik, hogy az énekrata dszinteségét hormonalis kényszerek garantaljak.
Elképzelhet6 tehat, hogy a szteroidkoncentracidé nem feltétleniil szabalyozza direkt
modon az énekratat, és mas stimulalo faktorok sokkal fontosabbak az ének aktivitasaanak
serkentésében. Erdekes modon, a homlokfolt mérete és az ének hossza viszont markans
korrelaciot mutatott a fekalisan mért hormonszintekkel (homlokfolt: F; 1, =57.214, p <
0.001; énekhossz: F;11=9.373, p =0.011). Ezek szerint a genetikailag rezisztens himek
magasabb szteroidszinteket képesek fenntartani, ami pedig a diszesebb mésodlagos nemi
bélyegek — melyeket az egyedek egészséges allapotban produkélnak — hatterében
hazodhat. Ez a jelenség viszont nem magyardzza meg az immunkompetencia-hendikep
tikkrében, hogy a kisérlet hatasara miért csokkent le a hormonszint, ugyanakkor a

homlokfolt és az énekhossz nem valtozott.
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A parazitizmus és az ének kapcsolata a kor fiiggvényében, a fiisti fecskénél

A fiisti fecskén korrelaciés modszert alkalmazva térképeztiik fel az egyes énekvaltozok
¢s a parazitizmust leir6 bélyegek kozti kapcsolatrendszert, mikdzben az egyedek korat is
figyelembe vettiik (Garamszegi et al. 2005¢). Kimutattuk, hogy az ének hossza ennél a
fajndl is kapcsolatba hozhat6 az ¢16skoddk jelenlétével, mert azok az egyedek, amelyek
hosszabb énekeket produkaltak, kevésbé voltak fertozottek ragotetvekkel (R =-0.571, N
=30, p=0.001, 5. abra). Mindamellett egy mésik énekvaltozo, a terminalis “csérgd*
szillabus (2. dbra) £6 amplituddjahoz tartozo frekvencia korrelalt egy mért immunoldgiai
valtozoval, a vérsiillyedés mértekével (r = 635, N =29, p <0.001). Az egyedek kora
szintén Osszefliggdtt a ragotetvek jelenlétével, mert a fiatal egyedek nagyobb
valosziniiséggel hordoztak a tollazatukon a ragas jeleit (Z = 3.603, N= 122, p <0.001, 5.
dbra). Pontosan nem ismert az e jelenség hatterében huzod6é mechanizmus, de
elképzelhetd, hogy az egyedek az dregedés soran a ragdtetvekkel szemben bevethetd
hatékonyabb immunitésra tesznek szert (Meller and Rézsa 2005). Ugyanakkor az
énekhossz is szisztematikusan varialt a korosztalyok kozott (¢ =2.896, N =28, p =
0.007), ami annak kdszonhetd, hogy az egyedek az életkoruk eldrehaladtaval fokozatosan
novelik az énekiik hosszat.

A fenti eredmények tiikkrében felmeriilhet, hogy az énekhossz és a ragotetii
parazitizmusa kozott észlelt kapcesolat indirekt, és valojaban csak a bélyegek parhuzamos
korfliggése okozza. Ezt kikiiszobolendd, statisztikai modszert alkalmaztunk az egyedek
koranak kontrollalaséra, s az eredmények tovabbra is azt mutattdk, hogy az énekhossz és
a parazitaltsdg mértéke kozt kapcsolat van akkor is, ha az egyedek életkorat fixen tarjuk
(R=-0.685, N=30, p<0.001, 5. dbra). A termindlis “csérgd* szillabus f6
amplitudojahoz tartozo frekvencia és a vérsiillyedés nem fiiggott ossze a korral, igy a
fenti statisztikai eljaras az életkor standardizalasara nem sziikségszerii. Osszességében
elmodhatjuk, hogy a fecskénél az ének a kortol fiiggetleniil korrelal a parazitaltsag
mértékével, de tovabbi kisérletes megkdzelitések hianyaban nem tudjuk biztosan
eldonteni, hogy a vizsgalt bélyegek kozti kapcsolat egy valos oksagi viszonyt takar, vagy

egy mas ismeretlen tényezd eredményezi a latszdlagos viszonyt.
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5. abra. A fisti fecske énekének hossza és a ragotetvek abundancidjanak kapcsolata az egyedek
¢életkoranak figyelembevételével. Fekete pontok jelzik az adult egyedeket, mig a fehér haromszogek a

fiatal, juvenilis himeket.

Az ének mint parazitaltsagot jelzo szignadl, mas fajoknal

Mas fajoknal is vizsgaltak az él6skoddok akusztikus kommunikdciora gyakorolt hatasat,
de ezek a vizsgalatok egymastol tobbé-kevésbé eltérd eredményeket hoztak (3. tablazat).
Metaanalitikus megkdzelitést alkalmazva sikeriilt kimutatnom, hogy ezek a kiilonbségek
abbol fakadnak, hogy a kiilonb6z6 fajok méashogy szervezik énekiiket, €s mas-mas
parazita szamit szelekcios tényezdnek (Garamszegi 2005). Az eredmények
valtozékonysagat segit megérteni, ha a vizsgalt énekvaltozokat szignaltipusokba soroljuk
(3. tablazat). A legerdsebb 0sszefliggéseket akkor kapjuk, ha a kondiciofiiggd, fizikai
teljesitménnyel Osszefiiggd, az ének aktivitasat leird valtozokra koncentralunk. Ezek a
bélyegek hendikep szigndlnak tekinthetdk, és valamilyen koltség terheli az eldallitasukat
vagy a fenntartasukat (pl. energetikai koltség, immunkompetencia, predéacios koltség),
igy csak a jo kondicioban 1évd, egészséges egyedek képesek aktivan énekelni. Egy masik
csoportot képeznek a kiilonbozd kényszerek altal szabalyozott szignalok, melyek
eldallitasat nem feltétleniil terhelik koltségek. Ide tartozik az ének komplexitasa, melyet
altalaban a repertoarmérettel mérnek, és néhany kutatd gy gondolja, hogy a genetikailag
meghatarozott rezisztenciat jelezheti (Buchanan et al. 1999). Egy-két modellfajnal

szignifikans kapcsolatot talaltak a repertodrméret és egy, a parazitaltsagot leir6 valtozo
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kozott, de ez a kapcsolat nem univerzalis érvényii, mert mas fajoknal nem volt ilyen
Osszefliggés. Az Osszesitett effect size ugyan a vart iranyba mutatott, de nem érte el a
szignifikanciaszintet.

A jovobeli vizsgalatoknak érdemes lenne azt figyelembe venni, hogy nemcsak az
egyedek parazitafaunaja 0sszetett, hanem maga az éneken alapuld szignalizicios rendszer
is. Mint emlitettiik, az ének szamos komponensbdl all, és ezek potencialisan mas €s mas
informéciot hordozhatnak. Ezzel kapcsolatban érdekes lenne megvizsgéalni Wedekind
hipotézisét, melyet eredetileg a szagokra dolgozott ki (Wedekind 1994). Wedekind
szerint a szagok, melyek eldallitasa nem koltséges, dsszetettségiiknek koszonhetden
informéciot adhatnak a kiillonb6z6 gének altal szabalyzott rezisztenciarol. Példaul a
szagmintaban el6fordulhatnak a fohisztokompatibilitasi génkomplex (Major
Histocompatibility Complex, MHC) szublimalodé termékei (Penn 2002). Az ének is
alkalmas lenne hasonl6 jelzésfunkciot ellatni, mivel ez is egy igen Gsszetett szignal (pl.
minden egyes szillabusnak meglehet a maga informéciodtartalma), és 6sszetevdinek
eldallitasat nem feltétleniil terhelik koltségek. Az ének szabalyozasaért felelds agyi
magvakban felszabadul6 neuropeptidek jelenthetnék példaul a funkcionalis kapcsolatot
az ének és a immunogenetika kozott, mert bizonyos szubsztancidk (nevezetesen a
substance P) gyulladasi faktroként is miikddnek, melyek serkentik az MHC expressziojat
(McCluskey and Lampson 2001; Annunziata et al. 2002).

3. tablazat. Az ének és a parazitimus kapcsolatat vizsgalo tanulmanyok metaanalitikus 6sszehasonlitasa.

Faj Enekvaltozo N Effect size Referencia
Az ének aktivitasat leird valtozok

Acrocephalus schoenobaenus aktivitas 15 0.328 Buchanan et al. (1999)
Ficedula albicollis énekrata 27  0.463 Garamszegi et al. (2004)
Hirundo rustica énekrata 61 0.560 Moller (1991a)

énekrata 41 0.081 Saino et al. (1997)

aktivitas 30  0.082 Garamszegi et al. (2005c)
Strix aluco hivasrata 20  0.030 Redpath et al. (2000)
Sturnus vulgaris énekrata 15 0.514 Duffy and Ball (2002)
Taeniopygia guttata énekrata 31 -0.125 Birkhead et al. (1998)
Kombinalt hatas 240  0.255

(s.e.=0.117)
P=10.026

Az ének komplexitasat leird valtozok

Acrocephalus schoenobaenus repertoarméret 15 0.578 Buchanan et al. (1999)
Agelaius phoeniceus repertoarméret 22 -0.322 Weatherhead et al. (1993)
Ficedula albicollis repertoarméret 27 -0.133 Garamszegi et al. (2004)

Hirundo rustica komplexitas 31 0.043 Saino et al. (1997)
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Faj Enekvaltozo N Effect size Referencia
repertoarméret 30 0.360 Garamszegi et al. (2005c)
Sturnus vulgaris repertodrméret 15 0.375 Duffy and Ball (2002)
Kombinalt hatas 140  0.141
(s.e.=0.149)
P=10.339

Az ének hosszat leird valtozok

Ficedula albicollis strofahossz 27  -0.145 Garamszegi et al. (2004)
Hirundo rustica énekhossz 30 0.267 Garamszegi et al. (2005c)
Strix aluco hivéashossz 22 -0.220 Redpath et al. (2000)
hivashossz 8 0.870 Appleby and Redpath (1997)
Sturnus vulgaris az éneklési menetek hossza 15  0.375 Duffy and Ball (2002)
Kombinalt hatas 102 0.225
(s.e.=0.218
P=0.573

Fiziologiai dallapot

Az éllatok sokféle viselkedési €s fiziologiai mechanizmus révén alkalmazkodnak az Oket
koriilvevo kornyezet hossza és rovid tavi, elére nem lathato valtozasaihoz (Parsons
1991). Az ilyen kornyezeti valtozasokra adott fizioldgiai reakcidkat nevezziik

funkciok feldl az alapvetd, onfenntartd folyamatok iranyaba (Charmandari et al. 2005).
Okologiai szempontbol a stresszhatasok és az azokra adott lehetséges valaszok egyedi
korlatai evolucios kényszereket allitanak bizonyos viselkedési elemek és az életmenet-
stratégia elé (Merino et al. 1998; Raberg et al. 1998; Birkhead et al. 1999; von Schantz et
al. 1999; Moreno et al. 2002; Ilmonen et al. 2003; Sanz et al. 2004). Szamos viselkedés,
példaul azok, melyek az udvarlaskor vagy az utddgondozas soran hasznélatosak, jelentds
koltséggel terhelhetik az egyedeket, melynek toleralasdhoz magas metabolikus rata
fenntartisara van sziikség, amire nem minden egyed képes (Masman et al. 1989; Moreno
1989; Vehrencamp et al. 1989; Moreno et al. 1991; Eberhardt 1994; Grafe 1996; 2001;
de l4sd Ward et al. 2004); igy 6kologiailag relevans stresszként jelentkeznek (Réberg et
al. 1998). Féleg azok a nemi jellegek érzékenyek a fiziologiai stresszre, melyek
eldallitasukhoz vagy fenntartasukhoz energetikai forrasokat igényelnek, és igy dszinte
szignalként jelzik, hogy az egyedek hogyan képesek tolerdlni a stresszhelyzetben fellépd
reallokdcios terhet. Ebbdl kdvetkezik, hogy a stresszre adhat6 valaszokban az egyedek

crer

alapjaul (Buchanan 2000).
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A madarének (legalabbis egyes komponenseinek) szignalfunkcidja dsszefligghet
a produkciojaval egyiitt jaro metabolikus koltségekkel (Vehrencamp 2000), igy az ének
is jelezheti a stressztolerancia mértékét. Ezt a lehetdséget elemeztiik az 6rvos 1égykapon
egy olyan célzott terepi vizsgalatban, ahol az ének kvantifikdlédsaval parhuzamosan
meghataroztuk a vérben mérhetd hdsokkfehérjék (heat shock proteins, HSP) szintjét
(Garamszegi et al. 2006b). Ezek a fehérjék a kiillonbozé metabolikus stresszhatasok
toleralasaban vesznek részt, igy fontos fizioldgia szerepet jatszanak a kérnyezeti
valtozasokhoz val6 adaptacioban (Morimoto 1991). A hosokkfehérjék olyan termékek,
melyek molekulasris gardedamként (chaperone) miikodnek: mas fehérjéket 6vnak a
stressz altal kivaltott denaturalodastol. A HSP-k beazonositott, 6koldgiailag mérvadod
modulatorai kdzott szerepelnek a kiillonbozo kornyezeti stresszek, mint példaul az
abnormalis hdmérséklet, toxinok, UV sugarzés, parazitdk és a megnovekedett fizikai
aktivitas; de a genetikai stresszek, mint pl. az regedés, a beltenyésztés vagy a karos
mutaciok is kihatassal lehetnek e feherjék szintjére (Feder and Hofmann 1999; Serensen
et al. 2003). Ezért az 6kologiai vizsgalatokban altalanosan elterjedt, hogy a HSP szintek
mérésével kozelitik az egyedek altal elszenvedett fiziologiai stressz hatdsat (Merino et al.
1998; 2002; Moreno et al. 2002; Martinez-Padilla et al. 2004; Morales et al. 2004; Sanz
et al. 2004; Tomas et al. 2005).

A mi fenotipusos vizsgalaink a madarének — mint kondiciofiiggd szignal —
fiziologiai hatterébe engedtek bepillantast. A bélyeg energetikai koltsége amigy mar
régota foglalkoztatja a madarének kutatoit, de eddig csak kevés fajnal sikeriilt kimutatni
intenziv metabolikus ratat éneklés alatt (Eberhardt 1994; Oberweger and Goller 2001;
Ward et al. 2004). Mi a stresszfehérjékre fokuszalva azt talaltuk, hogy azoknal az
egyedeknél, melyek hosszabb strofakat énekelnek, altaldban nagyobb a vérben mérhetd
hésokkfehérjék egy csoportjanak, nevezetesen a HSP70-nek a szintje (r = 0.473, N =23,
tudjuk segitségiil hivni. Ebben az értelmezésben csak azok a himek képesek
metabolikusan koltséges (azaz fizioldgiai stresszel jard), hosszu strofaju énekek
produkcidjara, melyek ezekhez a fiziologiai koriilmények toleralasara alkalmas HSP70
szinttel rendelkeznek. A hendikepen alapulo értelmezés tiikrében jol magyarazhato az a
kisérletesen kapott korabbi eredmény (lasd a fenti vizsgalatokat az ,,4z immunitas és az
ének kapcsolata az orvos légykaponal ” c. részben), melyben azt taldltuk, hogy a
hosszabb strofaval bird egyedek kevésbé csokkentették le az énekratijukat egy

mesterséges immunizalas hatasara, mint a révidebb strofakban énekld tarsaik. Jelen
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vizsgalatban azt talaltuk, hogy azoknak a himeknek, amelyek hosszabb strofakkal
rendelkeznek, magasabb a HSP70 szintje, igy tehat ezek az egyedek fiziologiai
adottsaguknak koszonhetden jobban képesek toleralni egy potencialis parazitafertdzés
altal kivaltott stresszhatast. Valosziniisithetd, hogy a megndovekedett HSP70 szint egy sor
fiziologiai mechanizmust takar, amivel az egyedek a metabolikusan megterheld,

akusztikus szignalok energetikai koltségeit elviselik.
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6. abra. Az 6rvos légykapo énekének (strofajanak) hossza és a vérben mérheté HSP70 hésokkfehérjék

szintje kozti 6sszefiiggés 23 him adata alapjan

Megjegyzendd, hogy més énekvaltozé nem volt szoros kapcsolatban a
hésokkfehérjék szintjével (-0.055 <r<0.211, N=23, p > 0.333). Ebbdl arra lehetne
kovetkeztetni, hogy a tobbi akusztikus bélyeg produkéalasa nem feltétleniil jelent
fiziologiai kihivast az énekld himek szdmara. Ez viszont ellentmondana azoknak a
vizsgalatoknak, melyekben ezen bélyegek (pl. énekrata) kondiciofiiggésére talaltunk
utalast (Garamszegi et al. 2004). Felmertilhet tehat egy olyan alternativa, miszerint
egyszerre tobb mechanizmus alakitja a stressz és az ének kozti Osszefiiggést, és ezek
hatasa kioltja egymast. Példdul, ha a mért HSP szintek az azonnali stresszt jelzik (és nem
a stressz toleralasanak inherens képességét), akkor azt varnank, hogy a stresszes

helyzetben 1év6 egyedekben intenzivebbé valik a hdsokkfehérjék expresszidja, mikozben
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az egyéb stresszel jaro, koltséges énekelemek produkciojat visszaszoritjak. Igy a
koltséges bélyegek és HSP szintek kozott negativ Osszefiiggést kapnank. Viszont ha az
azonnali stresszhatés €s a stressztolerancia mechanizmusai egyarant kifejezédnek a
hésokkfehérjék szintjének szabalyzasakor, egy korrelacios vizsgéalatban nem tudjuk e
szinergikusan hato jelenségeket elvalasztani. Mindenesetre a mi tanulméanyunk
kiindul6pontja lehet tovabbi vizsgalatoknak, mert koncepcionalisan 0 alapokra helyezi a

kondiciofiiggd nemi jellegek dszinteségét szabalyzo fizioldgiai mechanizmusokat.

Agyi strukturak fejlettsége

A viselkedéseken alapulo szignalok koltsége visszavezethetd a viselkedést iranyito
neurdlis struktarak szabalyozzak, melyek kiterjedtsége kapcsolatba hozhat6 e struktiradk
kapacitasaval és a szabalyozott viselkedési funkciok komplexitasaval (Nottebohm et al.
1981; Brenowitz et al. 1997). Anatdmiai és génexpresszios vizsgalatok kimutattak, hogy
ezekben az agyi teriiletekben nagyobb mennyiségii idegsejt és markans szinaptikus
burjanzas szlikséges a hangképzés motoros irdnyitasahoz és a vokalis ingerek
érzékeléséhez, feldolgozasdhoz (Wild 1997; Farries 2001). Példaul a leszallo motoros ag
részeként ismert HVC mag (nucleus higher vocal center) és az RA mag (nucleus
jatszhat az énekl6 aktivitds modulalasaban €s a hangok érzékelésében. Mindkét struktira
sok mas, éneket szabalyzo kozponttal kapcsolatot tartva, fontos poziciot foglal el az agy
»enekpalya”-ként (song system) ismert, hierarchikusan felépitett neuralis
szervezodésében (Yu and Margoliash 1996).

A madarének 6szinteségét neuralis koltségekkel magyarazd elmélet szerint a
nagyobb méretii agyi magvak a komplexebb ének informéciotartalmat neuralis szinten
képesek kezelni, igy a repertoarméret jelezheti az egyedeknek e neuralis kapacitasat (Gil
and Gahr 2002). Csak a j6 mindségli egyedek rendelkeznek kiterjedt méretli magvakkal,
igy nem minden him képes nagy repertodrd, komplex éneket produkalni. Az érintett agyi
struktirdkban ugyanis az idegi mitkddéssel kapcsolatos koltségek 1€phetnek életbe az
ének fejlddése és fenntartdsa soran, mert nagyobb méretli agyi szovetek fenntartasa
energiaigényes, ¢s miikddésiik karos szabad gy6kok (pl. peroxidok) felszabaduldsat
eredményezi. Az agyi magvak mérete részben genetikailag 6roklott tulajdonsag (Airey et
al. 2000a), de ugyanakkor érzékeny lehet az ontogenezis soran fellépo kornyezeti

hatasokra (Leitner 2007).
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Tobb neurobioldgiai tanulmany vizsgalta az ének szabalyozasadban kulcsszerepet
jatsz6 agyi magvak mérete €s az ének tulajdonsagai kozti lehetséges Osszefiiggéseket, de
ezek a vizsgalatok nem hoztak olyan eredményeket, amelyek egyhangulag tamogattak
volna a neurdlis koltségek teoretikus modelljét. Néhany cikkben szoros kapcsolatot
mutattak ki a két bélyeg kozott, de ezeket az eredményeket sokszor nem tudtak
megismételni, gyakran még ugyanannal a fajnal sem (pl. MacDougall-Shackleton et al.
1998; Ward et al. 1998; Airey and DeVoogd 2000). E diverz mintazatok tiikrében nehéz
az éneklo viselkedés €s az agykapacitas funkcionalis kapcsolatara vonatkozolag erds
kovetkeztetéseket levonni.

Az éltalanositas megkonnyitésére mi metaanalitikus modszereket alkalmaztunk,
amelynek soran a kapcsolodo tanulmanyok eredményeit 0sszegeztiik egy kvantitativ
skalan (Garamszegi and Eens 2004). Statisztikai revizionk egyértelmiien bizonyitotta,
hogy két fontos énekvaltozo (repertoarméret és énekhossz) erds korrelaciot mutat a két
agyi struktira (HVC és RA) méretével, ha a rendelkezésre allo eredményeket sulyozva
atlagoljuk (4. tabldzat). Elemzéseink azt is kimutattdk, hogy a kordbbi vizsgélatok azért
nem talaltak minden esetben szignifikans kapcsolatot a madarének és az agyi magvak
mérete kozott, mert néhany analizis kis mintaelemszdmot hasznalt. Kiszamitottuk, hogy
egy korrelacios vizsgalatban az Osszefiiggés feltdrasara legalabb husz egyed
mintavételezésére van szilikség, de ezt a kiiszobértéket csak néhany cikkben haladtak
meg. Végezetiil bebizonyitottuk, hogy a korrelaciéo mértéke fligg attol, hogy milyen
énekvaltozot és milyen agyi strukturat vizsgalunk. Ez az érzekenység arra engedett
kovetkeztetni, hogy az egyes 0sszefliggések mogott mas-mas bioldgiai mechanizmus
hazodhat, melyeket jelen ismereteink és adataink alapjan nem all médunkban
részleteiben elkiiloniteni. Mindenesetre metaanalitikus eredményeink rekonstrualtdk az
ének és az agykapacitas kozott huzodé altalanos kapesolatot. Igy tehat sikeriilt egy
alapvetden neurobiologiai jelenséghez egy fontos evoluciodbioldgiai mechanizmust
kapcsolnunk, mely a neurdlis koltségeket allitja a madarének dszinteségét meghatirozo

tényezOk kdzpontjdba.
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4. tablazat. Az ének és az agykapacitas kapcsolatat vizsgald tanulmanyok metaanalitikus elemzésének fobb

eredményei
Vizsgalt 5sszefiiggés Atlagolt effect size  Kapcsolodo cikkek Vizsgaiﬂt egyedek szama P
(£s.e) szama (mintaelemszam)
repeI_rIt\o/a?rr;léret (:063.3 58) 14 172 < 0.001
HVC - énekhossz (10(';.‘17 é 4) 3 46 0.002
RA — repertoarméret (1062.1532) 10 126 0.011
RA — énekhossz (10(')2.16 61 4) 3 46 0.104

Kor és tapasztalat

A korfiiggés egy tipikus kényszer, ami a masodlagos nemi bélyegek dszinteségét
szabalyozhatja, direkt koltségek megléte nélkiil (Espmark et al. 2000). Szadmos elméleti
cikk hangsulyozza, hogy a himek diszei az életkor megbizhato szignaljaiként miitkddnek,
mert a diszesebb egyedek igy jelezhetik az €letkorral 6sszefiiggd elényds
tulajdonsagaikat, mint amilyen példaul a tapasztalat vagy a taléléképesség (Trivers 1972;
Manning 1985; Andersson 1994). Ha egy bélyeg kifejezettsége fiigg az életkortol, akkor
a ndstényeknek megéri az iddsebb himeket elényben részesiteni a parvalasztas sordn,
mert igy kozvetlen vagy kozvetett eldnyokre tehetnek szert. A direkt elény
megnyilvanulhat példaul az idésebb him jobb mindségii territdriumaban, az
utddgondozasi segitségben, illetve a kisebb parazitiltsdgdban (Yasukawa 1981; Alatalo
et al. 1986; Saino et al. 2003). Masrészt kdzvetett, genetikai eldnyt jelenthet, ha a
korosabb himmel valo koltés soran a ndstények utddaik szamara a tulélést eldsegitd
géneket tudnak biztositani (Trivers 1972).

Mivel a madarének az ivari szelekcio egyik kulcseleme, €s az egyik legfobb
mindségjelzd indikator, feltételezhetd, hogy a bélyeg erds korfiiggést mutat (Catchpole
and Slater 1995). A korfliggés kétféleképpen alakulhat ki: az ének az egyedi élet soran
valtozik (példaul tanulés révén), vagy az egyedek tilélése Osszefiigg az ének egyes
paramétereivel, mert bizonyos énekli himek nagyobb mértékben pusztulnak el két koltési
periddus kozott. Szamos madarfajndl a repertodrméret kiilonbozik az egyes korosztalyok
kozott (7. abra), mert az idésebb himek tobbnyire komplexebb énekkel rendelkeznek. Az
énektanulas altaldnosan elterjedt az énekesmadaraknal. Az idésebb korban észlelhetd
repertoarméret lehet az egész élettartam alatti folyamatos tanulas eredménye, de az is
lehet, hogy csupéan egy adott életszakaszban megtanult szillabusok szolgaltatjak a

repertoart (Kroodsma 1982). Az is eléfordulhat, hogy mar az ontogenezis korai
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szakaszaban megtorténik a teljes repertodr elsajatitasa, de a fiatalok ennek csak egy
részét hasznaljak az els6 koltési ciklusban, igy a repertoar egy része atmenetileg rejtve
marad (Geberzahn et al. 2002). Mindenesetre a kor és az ének komplexitasa kozti
kapcsolat inkébb az egyeden beliili valtozasoknak, és nem fenotipusfiiggd ttlélésnek
tudhato be. Ezek a valtozéasok jol kdvethetok Un. longitudinalis vizsgalatokkal, amikor

ugyanazon egyedek énekét kovetjiik az egyes életkorokon keresztiil.
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7. abra. Az egyéves és annal idésebb himek repertodrméretben megnyilvanulo kiilonbségei kiilonb6z6
fajoknal. Az irodalomban publikalt eredmények Cohen-féle effect size-ban vannak megadva a szamszerii
Osszehasonlithatosag kedvéért. Pozitiv iranyu effect size-ok a vart korfliggést tiikrozik, vagyis az 6regebb
himeknek nagyobb a repertoarmérete, mint a fiataloknak. HirRus": fiisti fecske (olasz populacié), Hirundo
rustica (Galeotti et al. 2001); HirRus*: fiisti fecske (spanyol populacid), Hirundo rustica (Garamszegi et al.
2005c); MelMel: énckes verébsarmany, Melospiza melodia (Hiebert et al. 1989); MolAte: barnafeji
gulyajard, Molothrus ater (O'Loghlen and Rothstein 2002); ParCae: kék cinege, Parus (Cyanistes)
caeruleus (Bijnens 1988); ParMaj: széncinege, Parus major (Lambrechts and Dhondt 1986); PhyTro:
fitiszfiizike, Phylloscopus trochilus (Gil et al. 2001); SerCan': kanari (domesztikalt), Serinus canaria
(Nottebohm and Nottebohm 1978); SerCan’: kanari (domesztikalt), Serinus canaria (Leitner and
Catchpole 2004); SetRut: legyezéfarka lombposzata, Setophaga ruticilla (Lemon et al. 1994); StuVul:
seregély, Sturnus vulgaris (Eens et al. 1992); SylCom: mezei poszata, Sylvia communis (Balsby 2000); és
FicAlb: 6rvos 1égykapo, Ficedula albicollis (Garamszegi et al. 2007¢). Az effect size-ok f6l6tti szam a

kapcsolodoé mintaelemszamot (vizsgalt egyedek szamat) adja meg.
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Keveset tudunk viszont a madarének és a talélés kozott fennalld kapesolatrol,
annak ellenére, hogy elméleti sikon a masodlagos nemi jellegek és a viabilitas kozti
csereviszonynak kéne beallitania a diszesség mértékét (Brooks and Kemp 2001; Kokko
et al. 2002). Mind a tulélést, mind a himek bélyegeinek kifejezettségét a klasszikus
értelmezésben a himek egyedi mindsége szabja meg. Egyediil a széncinegénél (Parus
major) vizsgaltak a talélés és az ének viszonyat, ahol azt talaltak, hogy az ének
hossztsaga prediktalhatja a viabilitast (Lambrechts and Dhondt 1986).

Sajat vizsgalatainkban mindkét modellfajon teszteltiik az ének korfliggését, és
korrelacidos megkozelitést alkalmazva hataroztuk meg szamos énekkomponens szerepét a
tapasztalat, ill. taléloképesség szignalizaciojaban (Garamszegi et al. 2005¢c; 2007¢). Az
orvos légykaponal a repertoar mérete szisztematikusan alacsonyabb volt a fiatal
madaraknal, rdadasul a masodik ¢életév utan is ndvekedés volt megfigyelhetd (5.
tablazat). Az énekrata forditottan volt aranyos a himek kordval, mert a fiatalabb madarak
magasabb aktivitassal énekeltek, mint az iddsebb tarsaik. Mas énekkomponensek nem
alltak szoros dsszefiiggésben az egyedek kordval. A taléléssel mutatott altaldnosan
gyenge korrelaciok azt mutatjak (5. tablazat), hogy a vizsgalt akusztikus bélyegek inkabb
korral valtoz6 tulajdonsagokat jelezhetnek (pl. tapasztalat), mintsem hogy a talélést
eldsegitd gének meglétét indikaljak. Az életkorral ndvekvo repertoarméret azzal
magyarazhato példaul, hogy a fiatal himeknek kevesebb idejiik volt fajra jellemz6
komplett ének megtanulasara, mint a mar idésebb tarsaiknak, amit értelmezhetiink egy
éveken at hatd idokényszerként. Az énekrataval kapcsolatos eredmények ellentétesek
azzal a predikcidval, mely szerint az id6sebb himek éneke a kifejezettebb. Ennek
magyarazatara kétféle mechanizmust tudtunk elképzelni. Az els6 szerint a fiatalok magas
énakrataval probalnak kompenzalni kisebb repertodrméretiiket, igy az aktivabb
énekléssel latszolag komplexebb énekill himeknek tlinnének a part keresd tojok szemében
(helyesebben ,,fiilében”) (Catchpole et al. 1984; Balsby 2000). A masodik szerint a
fiatalok magasabb énekratdja a territorium védelmére forditott befektetésiiket tiikkrozné,

amit aktivabban védenek, mint iddsebb fajtarsaik (Garamszegi et al. 2006d).
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5. tablazat. Az egyes énekvaltozok korfliiggése és taléléssel valo kapcsolata az 6rvos 1égykaponal. A

kapcsolatok Cohen-féle effect size-ban vannak megadva.

Cohen-féle effect size (95% CI)

Kor (N =37) Talélés (N = 37)
Repertoarméret 0.73 (0.03/1.42) -0.14 (-0.80/0.53)
Enekréta -0.88 (-1.59/-0.18) 0.11 (-0.56/0.78)
Tempd 0.56 (-0.12/1.25) 0.31 (-0.36/0.98)
Strofahossz 0.28 (-0.40/0.95) 0.28 (-0.39/0.95)
Komplexitds -0.58 (-1.26/0.11) -0.41 (-1.08/0.26)

A fiisti fecskénél az egyedek kozotti mintazatokat elemezve azt talaltuk, hogy a
kor elérehaladtaval nd az énekhossz, a repertoarméret és az ének f6 amplitidojan
mérhet6 frekvencia (6. tablazat). Ezzel parhuzamosan, e valtozok nem mutattak
hasonloan erds korrelaciot a ttléléssel. E fajnal rdadasul kiilonb6z6 évekbdl is késziiltek
hangfelvételek ugyanazon himektdl, igy longitudindlis analizisek is elvégezhetdek
voltak. Ez utdbbiak szerint a harom akusztikus bélyeg korfiiggését azzal magyarazhatjuk,
hogy az egyedek valosziniileg szisztematikusan valtoztatjak az énekiiket koruk
elérehaladtaval (paros t-tesztek, énekhossz: z,=2.001, P = 0.093; az ének 6
amplituddjan mérhetd frekvencia: ¢, = -4.008, P = 0.016; a repertoarméret longitudinalis
analizisére nincs elég adat a spanyol populaciobol, de Galeotti et al. 2001 az olasz
populédcioban kimutatta a repertoarméret évek kozotti valtozasat egyeden beliil).

Osszegezve, az eredmények azt tiikrozik, hogy az ének a kor észinte szignaljaként
funkcionéalhat mindkét fajndl, de igy néz ki, hogy az akusztikus szignalkomplex nem
hozhato szoros dsszefliggésbe a tuléléssel. Igy az ének tanult, vagy az évek soran egyéb
okok miatt valtoz6 parméterei jelezhetik a him tapasztalatat a parvalaszté tojok felé.
Szembetlind, hogy nem minden komponens egybehangzoan kifejezettebb az idésebb
egyedekben, tovabba, hogy a fajok kozott is kiillonbség mutatkozik az érintett akusztikus
elemek tekintetében. A repertoarméret viszont tobb fajnal is szerepel mint korfiiggd
énekvaltozo, igy e bélyeg univerzalis szerepet jatszhat a szignalizacidban, mely szerep a
tanulas révén elsajatitott, fokozatosan boviilo szillabuskészletnek kdoszonhetéen

érvényesiilhet leginkdbb.
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6. tablazat. Az egyes énekvaltozok korfliggése és tuléléssel vald kapcsolata a fiisti fecskénél. A

kapcsolatok Cohen-féle effect size-ban vannak megadva.

Cohen-féle effect size (95% CI)

Kor (N =16-30) Tulélés (N = 16-

' 30)
Eneklési menetek (bout) hossza -0.30 (-1.22/0.56) 0.09 (-0.79/0.98)
Enekhossz 1.09 (0.29/2.05) 0.13 (-0.64/0.91)
Az ének f6 amplitidojan mérhetd frekvencia -1.27 (-2.27/-0.44) -0.44 (-1.26/0.32)
Aktivitas 0.14 (-0.62/0.93) 0.86 (0.08/1.76)
Repertoarméret 1.49 (0.29/3.14) -0.46 (-1.70/0.65)
A terminalis ,,cs0rgd” hossza -0.33 (-1.13/0.43) 0.18 (-0.58/0.97)
A terminalis ,,cs0rg6d” f6 amplitidojan mérhetd frekvencia -0.26 (-1.05/0.50) 0.18 (-0.59/0.96)

Anyai hatasok

Egy masik, az egyedfejlédéshez kapcsolhatd kényszer az embriondlis korban érvényesiild
anyai hatdsokon keresztiil jelentkezhet. A legutdbbi évtized vizsgélatai arra utalnak, hogy
az egyedek elsddleges és masodlagos nemi jellegeit nagymértékben befolyasolhatjak az
anyai hatasok (maternal effects) (Blount et al. 2000; Surai 2002; Gil 2003; Groothuis et
al. 2005). Ezek a mechanizmusok kiilondsen fontosak lehetnek a madaraknal, mert az
anyamadar nagy mennyiségli anyagot (pl. hormonok, kiilénb6z6 anyagcseretermékek,
vitaminok) ,,csomagol” a tojasba, amelyek szerepet jatszhatnak az utddok fejlddésében
(Schwabl 1993). Ezeknek az anyai hatasoknak tovabba hosszu tava kdvetkezményei is
lehetnek, mert befolyasolhatjdk a mar felndtt egyedek talélését, szaporodasi sikerét és
nem utolsé sorban a himek diszeinek fejlettségét (Sockman and Schwabl 2000; Navara et
al. 2005; Rubolini et al. 2006a; 2006b). Nem elhanyagoland6, hogy az androgén tipusu
vegyliletek kihathatnak az idegrendszer (és mas szovetek) fejlodésére is (Dufty et al.
2002; Groothuis et al. 2005), igy az egyes viselkedések és kognitiv funkcidk
szabalyzasaért felelds agyi teriiletek korai ontogenetikus szakaszai az anyai eredetii
tesztoszteron kontrollja alatt dllhatnak (Janowsky et al. 1994; Moffat and Hampson 1996;

Moffat et al. 2002). A fejlddd neurdlis szovetek stimuldldsa megnyilvanulhat az

crer

crer

al. 1997; Cooke and Woolley 2005). Az androgén altal indukalt cerebralis fejloddés
mechanizmusat kiterjeszthetjuk a madarének iranyitasaért felelds agyi magvak érésére is,
ami ahhoz a hipotézishez vezet, hogy kdzvetetten a felndttkorban produkalt ének is a

tojasban 1évo anyai eredetli hormonok hatésa alatt all. Ez a jelenség evoluciobiologiai
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szempontbol nézve azt jelentené, hogy a madarének az anyai hatasok altal szabalyozott
tulajdonsagok szignaljaként is funkcionalhat.

E hipotézist tesztelendd, egy olyan vizsgalatba kezdtiink az 6rvos 1égykapon,
melyben a madarének és tojashormonok kapcsolatat tartuk fel (Garamszegi et al. 2007¢).
Az anyai hormonok tanulmdnyozasa vadon €16 madaraknal gyakorlati nehézségbe iitkozik,
mert a hormonszintek meghatdrozasa soran elkeriilhetetlen a vizsgalando tojasok
feldolgozasa és pusztulasa, igy lehetetlen a kikeld utédokat felndttkorukban nyomon
kovetni és énekiiket felvenni. Igy a maternalis eredetii hormonok és a kifejlett madarének
kozvetlen megfeleltetése ugyanazon egyedi mintdkon keresztiil lehetetlen. Ezért
kénytelenek voltunk a hormonkoncentraciokat indirekt modon becsiilni. Néhany tanulmény
azt javasolja, hogy terepi vizsgdlatokban az anyai hormonok szintjét a 2. és a 4. 1abuyjj
hosszaval, ill. azok aranyaval (in. digit ratio) lehet helyettesiteni, mert e bélyegek
kialakuldsat is embrionalis korban hat6 hormonok szabalyozzak (Manning 2002; Burley and
Foster 2004). Ezt a megkozelitést alkalmazva arra voltunk kivancsiak, hogy a felndttkorban
mérhetd ujjardny hogyan korrelal az ének mindségét leird paraméterekkel.

Predikcioinkkal ellentétben azt talaltuk, hogy a felndttkorban mérhet6 ujjarany és
az ujjpercek hossza nem korrelalt az ének mindségét leird valtozokkal (7. tablazat).
Mindazonaltal az ujjarany fiiggott az egyedek koratol (» =-0.302, N=70, P=0.011) és
néhany mas morfologiai bélyegtdl (pl. szarnyhossz, » = -0.345, N=70, P = 0.002). Az
énekkel kapcsolatos negativ eredmény két kdvetkeztetéshez vezethet: vagy a
tojashormonok ujjaranyon alapul6 becslésének modszere kérddjelezhetd meg, vagy
ténylegesen nincs funkcionalis kapcsolat az embrionalis androgénszintek és a kifejlett ének
kozott a vizsgalt fajnal. Az ujjardny hasznalhatosdgat az anyai hatasok kontextusaban mar
mas tanulmanyok is kétségbe vontak (Forstmeier 2005; Romano et al. 2005). Elképzelhetd
ugyan, hogy van valamiféle 6sszefliggés az ujjpercek hossza €s az anyai eredetli hormonok
koncentracidja kozott, de ez a kapcsolat nem feleltetheté meg egy ,.egy az egyhez” tipusti
kapcsolatnak, mert az ujjak fejlddését sok mas tényezd (pl. nem anyai eredetli hormonok,
fejlodési gének, dregedés €s kiilonbdzo morfoldgiai hatasok) is befolyasolhatja (Manning
2002). Ez a lehetdség azt vonja maga utdn, hogy az ujjarany csak gyenge indikatora lehet az
anyai hatdsoknak, és konnyen eléfordulhat, hogy az anyai hormonok valos
kapcsolatrendszerének feltarasara nem elég érzékeny az ujjpercek hosszéan alapulo,
kozvetett modszer. Igy a mi terepi vizsgalatunk kapcsan sem tudjuk teljes biztonsaggal
kizéarni, hogy van-e az anyai hatdsnak valamennyi szerepe az ének kifejezddésében; ha van,

ez egyeldre rejtve maradt. A tovabblépést a kisérletes beavatkozas jelentheti, mely soran
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injektalassal valtoztatjuk a tojasokban a hormonszinteket, és a manipulélt utodokban
vizsgaljuk az ének fejlodését. Annak ellenére, hogy a megfigyelt mintazatok sajnos nem
alkalmasak arra, hogy a madéarének egyedi mindséget jelz6 szerepével kapcsolatban
jelenleg erds kovetkeztetést vonjunk le, tapasztalataink fontos gyakorlati jelentdséggel

birnak, mert kihatassal lehetnek az anyai hatasok terepi vizsgalatara.

7. tablazat. Az 6rvos 1égykapo énekvaltozoinak korrelacidja a 2. és 4. 1abujj (2D, ill. 4D) hosszaval, és

azok aranyaval (2D:4D). Ez utdbbi mérdszam a tojasban mérhetdé androgén tipustt hormonok

ey

korrelacios koeficiens).

Effect size (95% CI)
2D (N =66) 4D (N = 66) 2D:4D (N = 66)
Repertoarméret 0.02 (-0.22/0.26)  -0.13 (-0.36/0.11)  0.18 (-0.06/0.41)
Enekrata 0.06 (-0.18/0.30)  -0.05 (-0.29/0.20)  0.12 (-0.12/0.36)
Tempd -0.02 (-0.26/0.22)  -0.06 (-0.30/0.19)  0.04 (-0.21/0.28)
Strofahossz 0.10 (-0.15/0.33) 0.06 (-0.18/0.30) 0.03 (-0.22/0.27)
Komplexitas 0.08 (-0.17/0.31) 0.06 (-0.19/0.30) 0.03 (-0.17/0.27)

Személyiség

Az egyedek személyiségébdl is fakadhatnak olyan kényszerek, amelyek a madarének
kifejezettségét befolyasolhatjak. Az aktiv éneklés nemcsak a ndstények érdeklodését kelti
fel, hanem a ragadozokét is (Bradbury and Vehrencamp 1998). A latvanyos és hangos
énekld viselkedés tehat egy predécios rizikot von maga utan, ezért az énekld himeknek
fel kell mérniiik, hogy ebbdl a rizikobol mennyit véallalnak magukra, ami persze
egyedenként valtozo6. Az aktudlis énekaktivitas tiikrdzi, hogy az egyedek hogyan
egyensulyoznak a reprodukcios befektetés €s a ragadozodelkertilés kozott (Parker and
Tillin 2006; Mgller et al. 2008). Azok a himek, melyek jol lathato helyen hossza
énekeket produkalnak magas rataval, nagyobb valosziniiséggel vonzzak a ragadozokat.
Csak azok a j6 mindségli egyedek képesek ezt a rizikot vallani, melyek képesek a
predacios nyomasbol fakado koltségeket toleralni (pl. jobb menekiil6képesség révén).

A személyiség az éneklés soran megnyilvanulhat az exploracion keresztiil is. A
madarének egy plasztikus bélyeg, és tartalmat jelentds részben a tanulés soran, az
akusztikus kornyezetbdl felvett vokalis elemek (szillabusok) alakitjak (Dowsett-Lemaire
1979; Garamszegi et al. 2007b). A személyiség viszont meghatarozza az 0j ¢l6helyek
kiaknazasat és a diszperzidt, mert az explorativ egyedek tavolabbra is eljutnak, és igy

tobb kiilonbozo €ldhellyel 1s kapesolatba keriilhetnek (Dingemanse et al. 2003). Ez
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utobbi nemcsak 6koldgiai kapcsolatokat jelent, hanem szocialis kapcsolatokat is
magaban foglal, aminek kdszonhetden az explorativ himeket diverzebb akusztikus
stimulus fogja érni, igy nagyobb eséllyel épitenek be 1ij elemeket a repertoarukba. Igy
tehat az egyedi ének Osszetétele tiikkrozi az exploracios viselkedést, amit pedig végso
soron a személyiség szabalyoz.

A személyiség fontos lehet a parvalasztasi dontések kialakitadsaban, mert a
koltotars rizikovallalasa és exploracios tevékenysége altalanosan meghatarozhatja a
szaporodas sikerét (Gurven et al. 2000; Hawkes and Bird 2002; Griskevicius et al. 2007).
Példaul extrém személyiségjegyek (tul agressziv vagy tul félénk viselkedés) mogott
magas mutacios rata huzodhat, ami kihat a kognitiv képességekre, igy az ilyen himekkel
torténd utodnemzés csak a genetikailag hatranyos tulajdonsagok 6roklddését segitené eld.
De a kevésbé extrém valtozatok spektruman beliil is érdemes lehet a személyiségjegyeket
figyelembe venni parkereséskor (Miller 2007). Egy explorativ koltdtars hatékonyan
aknazhatja ki a kornyezeti forrasokat, igy az utédgondozas sordn gazdag taplalékkészletet
szolgélhat fel. Ugyanakkor egy rizikdvallalo partner is jelenthet elénydket, mert egy
ilyen him egy ragadoz6 megjelenésekor magara vonhatja a figyelmet, ami a fészekalj
védelmét szolgélja.

A személyiségjegyeknek tehat fontos szerepe lehet a szexualis szelekcio
folyamataban. Ennek alapjan azt az altalanos predikciot lehet megfogalmazni, miszerint a
partnerek vonzasara hasznalt viselkedési elemeknek tiikrozniiik kell az egyedi
személyiségjegyeket. A mi kutatasunk konkrét célja az volt, hogy a madarak éneke és a
perszonalitas elemei (pl. rizikovallalas, explorativ viselkedés) kozti kapcsolatot
demonstraljuk az 6rvos 1égykaponal (Garamszegi et al. 2008), ami pionir torekvésnek
tekinthetd az irodalomban. Eredményiil azt vartuk, hogy azok a személyiségjegyek,
amelyek tartozkod6 magatartadsokban nyilvanulnak meg a kiilonb6zd helyzetekben (pl.
félénk viselkedés ragadozo jelenlétében vagy egy 0 kdrnyezetben) olyan énekformakkal
parosulnak, melyek kis rizikdvallalassal és az akusztikus kornyezet kis mértéki
kihasznélasaval jellemezhetdek.

Legfobb eredményiil azt kaptuk, hogy a madarak vertikalis pozicidja az éneklés
soran fliggott a rizikovallalastol és az exploraciotol (8. dbra). A rizikdvallalasos tesztben
felénken viselkedd egyedek (azaz azok, akik mar egy téliik viszonylag nagy tavolsdgban
mozg6 potencidlis ragadozo jelenlétében is megszakitottak aktudlis tevékenységiiket)
altalaban a lombkorona magasabb, eldugottabb pontjain énekeltek (korrelacid a

rizikovallalas és a vertikalis pozicio pozicio kozott: » = 0.582, N =22, P =0.004).
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Ugyanezek az egyedek voltak azok, akik az exploracios tesztben is tartozkodo
viselkedést mutattak (korrelacid az exploracio €s a vertikalis pozicid kozott: » =-0.563, N
=24, P=0.004). Sajnos, nincs szamszerl adatunk a predacidos nyomas vertikalis
eloszlasarol, de sajat terepi megfigyeléseinkre hagyatkozva feltételezhetjiik, hogy a siirti
lombozatban énekld egyedeket nehezebb észrevenni, mint a mellmagassagban
kihelyezett mesterséges koltdoduk kornyékén énekloket, ahol a vegetacio joval kevesebb
rejtekhelyet biztosit. Ha ezt a valdszintisithetd feltételezést elfogadjuk, eredményiink azt
a hipotézist tamasztja ala, mely szerint a rizikovallalas megmutatkozik az éneklés soran
ugy, hogy a rizikoét keriild egyedek magasan, elrejtve a lombkorondban, mig a
rizikovallalok az oduhoz kozel, predatoroknak jobban kitéve énekelnek.

A repertoarméret viszont nem mutatott hasonldan szignifikans kapcsolatot a mért
személyiségjegyekkel (exploracio: r =-0.177, N =23, P = 0.420; rizikdvallalas: r =
0.266, N=22, P=0.231). Ez a mintazat tehat nem tdmogatta azt az alaphipotézisiinket,
mely feltételezi, hogy az explorativ bedllitottsag megnyilvanul a repertoar felépitésében.
Mindent 0sszevetve, az énekld viselkedésben talaltunk olyan elemet (a vertikalisan
felvett poziciot), mely jelezheti az énekld him személyiségét. Ezért a parvalaszto egyedek
erre az informacidra alapozhatjak szaporodasi dontésiiket, és olyan személyiséggel
rendelkezd partnereket képesek valasztani, amelyek a legnagyobb ratermettséget jelentik

az utddjaik szdmara.
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8. abra. A személyiség és az éneklés soran felvett vertikalis pozicid az 6rvos 1égykaponal. A személyiség
meghatarozasanal az (A) exploracidt és a (B) rizikovallalast kvantifikaltuk. Az exploracios értéket ugy

szamoltuk, hogy egy 0j kdrnyezeti elem jelenlétében mutatott udvarlé viselkedés intenzitasat
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viszonyitottuk a természetes koriilmények kdzt mért udvar6 viselkedés aktivitasahoz (a félénk egyedek
kevésbé aktivan udvarolnak egy idegen targy jelenlétében, igy alacsony értéket kapnak). A rizikovallalast a
felroppenési tavolsaggal becsiiltiik, ami megadja azt a minimalis tdvolsagot, amely ahhoz kell, hogy egy
potencialis ragadozoé kozeledtével az egyed felfiiggessze aktualis tevékenységét (a rizikovallalo egyedek
kozel engedik magukhoz a predatort, mieldtt felroppennek, igy kis tavolsaggal jellemezhetdk). Az éneklés
pozicidja megadja, hogy az adott egyedek a rendelkezésre allo vertikalis térben — ahol 0% a talaj szintje és

100% a lombkorona legmagasabb szintje — atlagosan hol énekelnek.

A szignal attributumai kozti kapcsolatok

A masodlagos nemi jellegek szexudlis szelekcidoban betdltott szerepét altalaban az
egyedek kozott megfigyelhetd fenotipusos korrelaciokkal vizsgaljak (ahogy ezt mi is
tettiik az el6z6 fejezetekben), melyekben a szignal kifejezettsége a kondicidval,
parazitateherrel, korral, tléléssel, vagy egyéb mds, mindséget jelzd tulajdonsaggal
kapcsolhatok 6ssze (Gontard-Danek and Meller 1999; Jennions et al. 2001; Cotton et al.
2004). Ezek a fenotipusos korrelaciok minden szignalként kezelt bélyeghez
hozzarendelhetdk, €s ezek igy a szigndl attributumainak tekinthetdk, melyek egyiittesen
hordozzak a bélyeg infomacidtartalmat. Ugyanakor, a kor- vagy kondiciofiiggés mellett,
attributumkeént kezelhetd a szaporodasi érték, mely megadja, hogy a bélyeg hogyan
prediktalja a parbaallas sikerét (Kokko 2003).

Egy masik — gyakran elhanyagolt — attributum lehet a szignal repetabilitdsa, mely
megadja, hogy az adott bélyeg mennyire konzisztens egyeden beliil (Falconer and
Mackay 1996). Ha ugyanis egy egyed nagy valtozékonysaggal mutat be egy adott
bélyeget (pl. hol magas, hol alacsony szignalértékeket vesz fel), akkor a bélyeg
megbizhatatlan informaciokat fog hordozni az egyedi tulajdonsagokrol. A szexudlis
szelekcio alapfeltétele tehat, hogy az Oszinte, egyedi mindséget jelzd szignaloknak
repetabilisnak kell lennilik, azaz, egyeden beliil csak sziik hatarartékeken beliil
varialhatnak (Boake 1989; Wagner and Sullivan 1995). Csak igy van értelme az
egyedeket az énekhossz vagy az énekrata, vagy akar a szinezet alapjan elkiiloniteni és
Osszehasonlitani.

Lathattuk, hogy a fenotipusos korrelaciok és a repetabilitds szdmolasa révén egy-
egy bélyeghez tobb attribitum rendelhetd. Erdekes modon, ezeket az attribitumokat
tobbnyire egymastdl fliggetleniil targyaljdk az egyes tanulmanyokban, az adott vizsgélat
témakorének megfelelden. Holott evoluciobioldgiailag ezek a szignalhoz kapcsolhato
jellegek nem fiiggetlenek egymastol, hiszen végsd soron az informacidtartalom és a

megbizhatdsag hatdrozza meg a szaporodasi értéket. Példaul a ndstények csak azokat a



48 dc  FY osyggyett szignalizacios mechanizmus evolicidja

szignalokat veszik figyelembe, melyekre nagy egyeden beliili konzisztencia jellemzd
(kapcsolat a szaporodasi érték és a repetabilitas kozott), vagy jo indikatora az egyedi
tulajdonsagoknak (kapcsolat a szaporodasi érték és a kondicio- vagy a korfiiggés kozott).
Tovabba, az egyes informacidtartalmak kozt is lehet kapcsolat, ha a fenotipusos
korrelaciok nem fiiggetlenek egymastol (példaul a korfiiggés dsszefiigg a
kondiciofiiggéssel). Ez konnyen megvaldsulhat az §sszetett szignalokra vonatkoz6 egyik
hipotézis szerint (Meller and Pomiankowski 1993; Candolin 2003), mely azt feltételezi,
hogy minden egyes szignal tiikr6z valamit a him mindségérdl, igy informéciot hordoz
annak szdmos aspektusarol. Osszességében, a szignal attribitumai kozt fennallo
Osszefliggések kulcselemei a szexudlis szelekcié modelljének, de mégis keveset tudunk
roluk, mert nehéz dket egylittesen vizsgalni. Ez a nehézség abbdl fakad, hogy az
attributumok kozti kapcsolatok feltardsara nagyszamu szignal analizalasara van sziikség,
ami legtobbszor gyakorlatilag kivitelezhetetlen.

E hiany pétlasara, huszonnyolc akusztikus €s vizualis szignalt analizaltunk a fiisti
fecskénél, és kerestiik az egyes szignalattributumok kozotti kapcesolatokat (Garamszegi et
al. 2006a). Kimutattuk, hogy a szignalok, amelyeket az egyedek nagy allandosaggal
produkalnak egy éven beliil, azok az évek kozott is megtartjak azt az erds, egyedre
jellemzd varianciat, amely az éveken beliil és az évek kozott szamolt repetabilitasok kozti
korrelaciéban mutatkozott meg (» = 0.504, N =27, P = 0.007). Ez azt jelentheti, hogy az
egyeden beliili valtozékonysdg megmarad a kiilonb6z6 iddskalakon, igy a megbizhatatlan
¢s a megbizhat6 szignalok elkiilonitése megmarad az éven beliili és évek kozotti
kontextusban is. Ugyanakkor nem vethetjiik el azt a lehetdséget sem, hogy a
repetabilitdsok kapcsolatat ugyanazon bélyegek hasonld mérési hibdja okozza.

A szignalok repetabilitdsa negativ Osszefiiggést mutatott a korfiiggéssel, mert
azoknak a bélyegeknek, amelyek az 6regedéssel valtoznak, nd az évek kozotti variancidja
(r=-0.370, N=28, P=0.053; 9. dbra). Végezetiil azt is kimutattuk, hogy a
kondiciofliggés negativ kdlcsonhatdsban van a taléléssel (»r =-0.446, N=28, P=0.017;
9. abra), jelezvén, hogy azok a jellegek érzékenyek az aktudlisan hatd kdrnyezeti
tényezOkre, amelyek kis mértékben befolyasoljak a ttlélést. Ezek szerint a taléloképesség
egy fitneszkomponens, amelyet az egyedi mindség determinal (Hunt et al. 2004). Ha egy
bélyeg kondiciofiiggd, és produkcidja elvon forrdsokat olyan més szomatikus
funkcioktol, melyek az onfenntartashoz kellenek, csak a j6 mindségli egyedek lesznek
képesek ezeket a bélyegeket teljes pompéaban bemutatni, mivel 6k tudjak ezt megtenni a

tulélés jelentékenyebb lecsokkenése nélkiil. Mas attributumok k6zo6tt nem talaltunk
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szignifikans 0sszefliggést (-0.224 <r < 0.187, N= 28, P> 0.252), ami azt sugallja, hogy
a vizsgalt faj feltételezhetden egy Osszetett szignalizacids rendszerrel operal, melyben az

egyes bélyegek az egyedi mindség mas €s mas aspektusat jelzik (Meller and

Pomiankowski 1993; Candolin 2003).
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9. abra. Az egyes szignalok attributumai kozott fennalld kapcsolatok a fiisti fecskénél. A) A korfiiggés és
az éven beliili repetabilitas kapcsolata; B) a kondiciofiiggés és a viabilitasra vonatkozé infomaciotartalom
kapcsolata. Az adatpontok az egyes szignaloknak felelnek meg, és tipus szerint vannak jelolve. A tojok

altali preferenciat a parbaallassal mutatott korrelacio er6ssége alapjan allapitottuk meg.

4.2.2 A MADARENEK SZEREPE AZ EGYEDEK KOZTI
KOMMUNIKACIOBAN

Az eddig targyalt részekben azzal foglalkoztam, hogy az ének egyes valtozoi, mint egy
Osszetett szignalizacids rendszer komponensei, milyen infomacidkat drulhatnak el a him
egy-egy tulajdonsdgarol. Kiilonbozo fajokat megvizsgalva bemutattam, hogy az ének
potencialisan jelezheti az egyedek egészségi allapotat, ill. a parazitak elleni

neuralis kapacitasat; de vannak olyan komponensei is, melyek tiikrozhetik a himek
személyiségét is. Egy evoluciosan stabilizalt kommunikéacids rendszer feltételezi, hogy a
jelvevok a szignal jelentéstartalmanak megfelelden alakitjak a reakcidjukat. Mivel a
madarének szerepet jatszhat mind a parvalasztasban, mind a himek kozotti versengésben,

az ének ¢€s az altala kodolt infomécid mindkét nem felé iranyulhat. Ezért a

0.6
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szignalfunkciok mélyebb megértéséhez az alabbiakban megvizsgalom, hogy a kiilonb6zd
jelentést hordoz6 valtozok hogyan hatnak a jelvevok szaporodasi dontéseire, mind a

t0j0k, mind a himek szemsz6gébdol.

Him—him versengés

Az ivari bélyegeknek fontos szerepiik van az 4llatok agresszios viselkedésében, mert a
kifejezettebb vagy komplexebb szignalok jelezhetik az egyedek statuszat, ill. egy
potencialis konfliktusban valé gy6zelmi esélyliket (Maynard-Smith and Harper 2003).
Igy példaul a parazitaltsagrol, kondiciérél vagy tapasztalatrél sz616 informacio relevans
lehet ebben a kontextusban is. El6ny0ds lehet a szignalok alapjan egy parazitaktol
legyengiilt, altalanosan rossz kondicidban 1évd vagy tapasztalatlan himet harcra hivni,
mert annak valdszintileg kisebbek a gy6zelmi esélyei. Ezért azt varhatjuk, hogy az e
tulajdonsagokat indikalo bélyegek kihatnak a himek kozotti versengésre is, €s a
himeknek megéri a versenytarsak énekére hagyatkozni a territoriumokért, vagy a
nostényekért folytatott kompeticid soran.

Ennek a hipotézisnek a vizsgalatara kétféle megkozelitést dolgoztam ki,
amelyben a him—him versenyben realizalt sikert mértem az 6rvos 1égykaponal. Az egyik
eljarasban azt figyeltem, hogy a himek a territoriumukrol vald kifogés és elengedés utan
(a hangfelvételek elkészitése soran minden egyedet megfogunk) milyen valoszintiséggel
tudtak visszafoglalni ugyanazt a revirt. Azt feltételezve, hogy minden elengedett him a
mar ismert territdrium visszaszerzésére torekszik az azzal jar6 eldnyok miatt (Pért 1994),
a visszafoglalasi képesség megadja, hogy a himek hogyan szerepelnek a territoriumokeért
folytatott kiizdelemben. A masik modszer 1ényege egy stimulalt territorialis konfliktus
volt, melynek soran kvantifikdltam a rezidens (territoriumot birtokld) himek agressziv
viselkedését.

A territériumok visszafoglaldsi valosziniiségeit elemezve azt talaltam, hogy a
nagyobb énekratdji himek sikeresebbek voltak a koltohelyekért folytatott versenyben
(F125=4.924, P=0.035; 10. abra). Ez indirekt mddon utalhat arra, hogy a légykapd
himek éneke esetleg fontos lehet a himek k6z6tti kommunikacidban; de nem zéarhat6 ki
az sem, hogy a magasabb énekrata és a magasabb visszafoglalési siker is a jobb
egészségi allapot egy-egy kovetkezménye, 4m a két jelenség kozt valojaban nincs
szignalizacion alapuld kapcsolat (Garamszegi et al. 2004). Amikor egy stimulalt
territorialis konfliktusban mutatott viselkedést vetettem 6ssze az énekkel, azt

tapasztaltam, hogy a vizsgalt himek territorialis viselkedését nem prediktaltak a korabban
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roluk készitett hangfelvételek feldolgozasabol szarmazo énekvaltozok (-0.172 <r <
0.160, N =28, P> 0.421). Ezekbdl a negativ eredményekbdl arra lehetne kovetkeztetni,
hogy az akusztikus bélyegek kozvetleniil nem hasznalatosak a modellezett, rovid tava
kontextusban. Ennek ellenére nem zarhatjuk ki, hogy kozvetetten az akusztikus
bélyegeknek is szerep jut a him—him kommunikaciéban. Szembetiind példaul, hogy a
himek életkora volt az agresszid egyik f6 meghatdrozdja, oly modon, hogy a fiatalabb
himek agresszivabb viselkedést mutattak (Garamszegi et al. 2006d). Ez parhuzamos
azzal a megfigyeléssel, hogy a fiatalabb himek altaldban nagyobb rataval énekelnek
(Garamszegi et al. 2007¢). Ez arra utalhat, hogy a himek koz6tti hosszu tava
kommunikécidban az énekrata jelezheti az egyedek ¢€letkorat, azaz egy potencidlis

konfliktusban vald gydzelmi esélyiiket.
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10. abra. A territérium-visszafoglalasi képesség €s az énekrata (strofak szama/perc) kozti kapesolat.

Holgyvalasz szocidlis szinten: parvalasztds

A madarének nemcsak a himek kozotti versengésben, de a parvalasztasban is fontos
szereppel bir. A parvalasztas sordn a tojo madarak eldnyben részesitik azokat a himeket,
melyek kitartobb és komplexebb éneket produkalnak, mert a jobb mindségli ének
jelezheti az adott him olyan elényds tulajdonsagait, amelyek miatt érdemes vele parba
allni és kozosen kolteni (Catchpole 1987; Searcy and Yasukawa 1996). Ezek az elonyok
tobb sikon is kifejezésre juthatnak (Meller et al. 1999). Egy j6 kondicidban 1évd, fitt
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vagy tapasztalt partner aktivabb segitséget tud nyujtani az utdédok gondozéasa soran, vagy
jobb mindségi territoriummal rendelkezik, amelyen tobb taplalék, kevesebb parazita
vagy ragadoz6 van. JO mindségli himmel torténd parosodas genetikai eldnyt is jelenthet,
mert a tulélést eldsegitd gének oroklését biztositja az utddok szamara. Az 6rvos
légykapon €s a fiisti fecskén végzett vizsgalatok szerint az ének bizonyos paraméterei
jelzik a himek valamilyen elény06s tulajdonsagat. Az ilyen paraméterekkel jellemezhetd
énekkel bird egyedek preferdldsaval a tojok tehat szamos eldnyre tehetnek szert, mert a
preferencia az ¢€letképes utddok szamaban jelentkezd ratermettségi hasznot eredményez.

Egy vizsgalatban az éneknek a tojok parvalasztasara gyakorolt hatdsat egy
visszajatszasos kisérletben tanulméanyoztam. Terepen felallitott avidriumban, hangszoron
lejatszott kiilonb6z6 énekek segitségével probaltam meghatdrozni, hogy milyen éneket
preferdlnak a tojok. A kisérletekben a fenti vizsgalatok soran gytijtott hanganyagokat
hasznaltam. A szabadf6ldi aviarium megépitése soran az irodalomban talalhato leirasokat
kovettem, melyeket egy kozeli rokon faj, a kormos 1égykapo (Ficedula hypoleuca)
parvalasztasi mintazatanak tanulmanyozasara dolgoztak ki (Setre et al. 1994; Lampe and
Saetre 1995; Setre et al. 1997a). Sajnos, e vizsgalatok az 6rvos 1égykapd esetében nem
vezettek értékelhetd eredményre, mert a ropdébe helyezett tesztmadarak csak a
visszajatszott énekektdl fliggetlen stresszviselkedést mutattak, mig parvalasztasra utald
viselkedési jegyeket nem.

Az ének parvalasztasban betoltott szerepére sajnos tehat csak kozvetett
bizonyitékok allnak rendelkezésiinkre. Ezeket az indirekt bizonyitékokat a parbaallasi
sebességre alapozva szereztem. A himek parbadllasanak sikerét jelezheti az érkezésiik és
tészekkezdésiik kozott eltelt periodus hossza, mert a sikeres himek hamar, mig a kevésbé
preferalt himek csak a telel6tertiletekrdl vald megérkezés utan tobb nappal késbb
talalnak maguknak koltépart, és kezdik fészkiiket. A parbaallas sebességét haszndlva a
parbaallas sikerének indikéatoraként azt taldltam (Garamszegi et al. 2004), hogy bizonyos
¢vekben a nagyobb énekrata vagy énekhossz elonyt jelenthet a parbaallasnal (1999: r = -
0.840, N =28, P =0.009; 2000: » = 0.447, N=9, P =0.228). Egy masik tanulmanyban
(Garamszegi et al. 2008) az éneklés soran vertikalisan felvett pozicié mutatott
kapcsolatot a parbadllas sebességével, ugy, hogy a lombkoronaban elrejtve énekld himek
latszolag nehezebben talaltak maguknak part (r =0.564, N= 16, P =0.022; /1. dbra).
Egy tobbéves, dsszevont adatbazist hasznalva viszont a repertoarméret €s a komplexitas
korrelalt a parbaallas sebességével (Hegyi et al. 2010b). Ezen eredmények szerint azok a

himek, amelyek nagy repertoarmérettel és komplexebb felépitésii énekkel rendelkeznek,
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lassabban allnak parba, mint a kisebb repertoarral és komplexitassal rendelkez6 tarsaik
(repertoarméret: » = 0.333, N=153, P=0.011; komplexitas: »=0.341, N=53, P =
0.009). Kovetkezésképpen, a tojok az egyszeriibb énekeket preferaljak, ami esetleg a
rogzitett énekmotivumok fontossdgara utalhat. A korrelacidkon alapuld eredmények
tehat jorészt tdmogatjak azt a hipotézist az 6rvos 1égykaponal, hogy a tojok a kiilonb6zo
énekvaltozok preferalasaval (pl. énekrata, énekhossz, énekpozicid) jobb mindségii
himeket vélasztanak parként, mert ezek egészségesebbek, jobban toleraljak a stresszt
vagy a predacios rizikot. Hasonld eredményeket tartam fel a fiisti fecskén is (Garamszegi
et al. 2006a), ahol a parbaallast az énekhossz prediktalta (» =-0.491, N=26, P=0.011;
11. dbra), amelyrdl korabban kideriilt, hogy a ragotetvek csokkent jelenlétének
indikatora (Garamszegi et al. 2005c).

A25‘ B60n

A parbaallasig eltelt id6 (napok)

T T T T T T \ 10 T T T T
0 10 20 30 40 50 60 70 2 3 4 5 6
Az éneklés relativ pozicidja (%) Enekhossz (sec)

11. abra. A parbaallas sebességét meghatarozo énekvaltozok az A) 6rvos 1égykaponal és a B) fiisti

fecskénél.

Holgyvdlasz genetikai szinten: apasdagi viszonyok

A néstények nemcsak koltOpart valasztanak, hanem parosodasi partnert is, s a kettd nem
feltétleniil azonos, mert az utdbbi foleg genetikai elonyodkért torténik. A genetikai apasagi
viszonyok rutinszerii vizsgéalataval szdmos, addig monogédmnak hitt énekesmadarfajrol
kidertilt, hogy a fészekaljak idegen (nem a szocidlis) apatdl szarmazé utdédokat is
tartalmazhat. Ezek a fiokak péron kiviili parosodasokbdl szdrmaznak, melyeket a t0jo
aktivan szolicitdlhat annak érdekében, hogy a ratermettséget eldsegitd géneket szerezzen

utddai szdmara. Ebben a folyamatban is fontos lehet a kiilonb6z6 szignalok
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figyelembevétele, mert azok pozitiv genetikai tulajdonsagot (pl. parazitak elleni
rezisztenciagének) is jelezhetnek. Ezt a lehetdséget vizsgaltam az 6rvos légykaponal
paternitasvizsgalat segitségével, amely azt mutatta, hogy az udvarlési periddusban
nagyobb rataval énekld himek fészkeiben nagyobb volt az idegen fiokak ardnya (F 14 =
14.401, P =0.002). Ezt azzal lehetett magyarazni, hogy a magas énekrataja és jo

mig a sajat koltdparjukat 6rzés nélkiil hagyjak, akik igy més himekkel parosodnak.
Mindenesetre, az eredmények és az elobbi értelmezés nem tdmogatjak azt az elképzelést,
hogy az 6rvos légykaponal az ének kozvetleniil hasznélatos lenne a tojok kopulacios
parkeresése soran, vagyis, hogy a ndstények az eldnyosebb tulajdonsidgokkal bird
egyedeket preferdlnak a parosodas soran. Néhany fajndl ugyan kimutattak olyan
mintazatot, amelybdl akar egy ilyen mechanizmusra is kdvetkeztethetnénk, de ez inkdbb
kivételnek szamit, mig 6sszességében az ének és a genetikai szinten torténd holgyvalasz
kozott gyenge kapcsolat feltételezhetd, mint ahogy ez az idevonatkozd metaanalizisbdl

kidertilt (Garamszegi and Moller 2004).

4.3 FAJON BELULI MINTAZATOK: POPULACIOK KOZTI KULONBSEGEK
Szimpatrikusan €16, kozelrokon fajok életmenete gyakran keriil szorosabb kapcsolatba
példaul a szaporodas alkalmaval, feltéve, ha a kiilonb6z6 populacié egyedei életképes
utodokat tudnak 1étrehozni (Dobzhansky 1940; Grant and Grant 1992). Gyakori viszont,
hogy az ilyen utodok kevésbé ratermettek, igy a természetes szelekcid soran olyan
szaporodasi szabalyok jutnak érvényre, melyek a karos hatast hibridizacio elkeriilését
biztositjak. Ennek eredményeként, az eltérd faju egyedek hibridjei ratermettségének
fliggvényében olyan szignalok keriilnek elétérbe a parvalasztas soran, melyek a rokon
fajok kozotti jellegelkiiloniiléséhez vezetnek, és amelyek a populacidk egyedei kozotti
szaporodasi kapcsolatot gyengitik (Setre et al. 1997a).

A madarének — a territoriumbirtoklas jelzése és a partnervonzas mellett — a
fajfelismerésben is szerepet jatszik (Catchpole and Slater 1995). Kiilonlegessége e
bélyegnek, hogy a genetikai meghatarozottsaga mellett jelentds szocialis hatés alatt 4ll,
igy a gyors tanulés révén a kulturdlis evolucio folyamatai indulhatnak be, melyek mar
rovid tavon (ami térben €s idoben is értendd) éreztetik hatasaikat. A kulturalis hatasok
jelentdségét felismerve, a kutatok mar viszonylag hamar ramutattak, hogy a madarének
eldsegitheti a kozelrokon fajok reproduktiv elszigetelddését, mert a gyorsan

szegregalddott dialektusok megnehezitik az ismételt szaporodast a fajok kozott (Marler
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and Tamura 1962; Baker and Mewaldt 1978). Ugyanakkor, a nagyfoku flexibilitdsnak
koszonhetden az is eléfordulhat, hogy az érintkezd populacidk himjei hamar atvesznek
énekelemeket egymastol, €s azokat a sajat énekiikbe épitik, ami igy az akusztikus
jellegek konvergencidjahoz, végsd soron a hibridizacidhoz vezethet (Helb et al. 1985;
Alatalo et al. 1990; Grant and Grant 1997a). Jelenleg a szakértdk vitatkoznak azon, hogy
a két ellentétes hatés koziil melyik érvényesiil inkabb, és hogy a kulturdlisan 6rokdlhetd
jellegek valdjaban eldsegitik vagy gyengitik-e a fajképzddést (Raikow 1986; Baptista and
Trail 1992; Salomon and Hemim 1992; Grant and Grant 1997b; Irwin and Price 1999;
Irwin et al. 2001; Slabbekoorn and Smith 2002).

Az 6rvos légykapd €s a kormos 1égykapo Kozép-Eurdpa egy részén és két balti
szigeten (Oland és Gotland) szimpatrikus populacidkban él. Ismert, hogy ezek a fajok
igen kozeli rokonok, genetikai kiilonbségiiket 3 %-ra becsiilik a mitokondridlis DNS
alapjan (Seatre et al. 2001a). A hibridizacié mértékét 2-7 %-ra teszik a kiilonbdzo
populéaciokban (Alatalo et al. 1982; Satre et al. 1999; Veen et al. 2001). A hibridzona
kialakulasa a pleisztocénra teheté Kozép-Eurdpaban, mig kb. 150 éves lehet a balti
szigeteken (von Haartman 1949; Satre et al. 2001b). A hibrid egyedek ttl¢lése altalaban
alacsony (Alatalo et al. 1982; Setre et al. 1997b; Setre et al. 1999; Satre et al. 2003), igy
a szimpatrikus populéciokban megnd a fajfelismerés fontossaga, és a parvalasztasban
hasznalt jellegek elkiiloniilése tapasztalhatd. A himek kozotti tollazati bélyegekben
megfigyelhetd jellegpolarizacio kifejezett a kdzép-eurdpai zondban, ami a hosszu idejii
megerdsités kovetkezményeként alakulhatott ki (Setre et al. 1999).

A tollazattal ellentétben, ilyen jellegii 6sszehasonlitds nem volt ismeretes az
énekre vonatkozolag. Ezért egy nemzetkozi egyiittmiikodés keretében megvizsgaltuk,
hogy a két rokon légykapofaj éneke koveti-e az ivari jellegek tollazatban megmutatkozé
elkiiloniilését, illetve azt, hogy szocialis és kulturalis érzékenysége miatt az ének masként
szegregalddik-e a szimpatrikus €s az allopatrikus populaciok kozott, mint a morfoldgiai
karakterek (Haavie et al. 2004). A két 1égykapofaj éneke jelentdsen kiilonbozik
egymastol, s e kiilonbségek a szimpatrikusan és az allopatrikusan €16 populaciokban
egyarant kifejezettek: az 6rvos 1égykapo éneke hosszabb strofakkal, lassabb tempoval és
magasabb frekvenciatartomannyal jellemezhetd. A szimpatrikus populdcidkban a kormos
légykapo éneke az 6rvos légykapo éneke felé konvergalt, vagyis, egyes egyedek az 6rvos
légykapora emlékeztetd éneket produkaltak (Gn. kevert ének, 8. tablazat). Ennek ellenére
a faji kiilonbségek megmaradtak, mert az 6rvos 1égykapd éneke ugyanakkor kifejezettebb

elkiiloniilést mutatott a szimpatrikus zonakban, az allopatrikus 6rvés populaciokhoz
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képest (8. tablazat). Genetikai analizisek kimutattak, hogy az ének konvergalasa nem
introgresszi6 eredménye, hanem egyszerlien fajok kozotti énekmasolasrdl van sz6. Az
eredmények tehat azt bizonyitjak, hogy az egyiittélés soran néhany kormos légykapo
tévesen eltanulhat a masik fajra jellemz6 énekelemeket, de ez a hibas mésolds nem vezet
teljes konvergenciara, mert az 6rvos 1égykapo éneke ugyanakkor ezzel ellentétes
divergenciat mutat. Ezzel bebizonyitottuk, hogy az akusztikus jellegek méashogy
reagalnak a populéciok érintkezésére, mint a tollazati bélyegek, igy a kiilonb6zd

szignalok szerepe a fajfelismerésben és a hibridizacio elkeriilésében mas lehet.

8. tablazat. A szimpatrikusan és allopatrikusan eléforduld eurdpai légykapok énekének dsszehasonlitasa. A

kormos légykapo kevert éneke az 6rvos 1égykapo énekének sajatsagait hordozza.

Kormos légykapo Orvés 1égykapd
Populéciok: tiszta kevert ének Allop.  Szimp.

Enekvaltozo datlag dtlag  F) o P dtlag  dtlag  Fgs P

Strofahossz 2.12 2.03 041 0.527 2.90 2.98 0.28 0.601
Szillabusok szama/ének 10.86 7.99 12.13 0.002 10.02 9.55 0.62 0433
Minimum frekvencia 3749 4339 38.70 <0.001 4212 4913 132.97 <0.001
Maximum frekvencia 5364 5789 10.52 0.003 5804 6162 35.51 <0.001
Frekvenciatartomany 1616 1450 231 0.141 1592 1250 24.67 <0.001
Szillabushossz 0.12 0.16 31.13 <0.001 0.16 0.19 21.60 <0.001
Tempd 5.12 3.96 40.76 <0.001 3.48 3.21 15.65 <0.001

4.4 FAJOK KOZOTTI MINTAZATOK: TORZSFEJLODES EREDMENYEZTE
DIVERZITAS

Az eddig targyalt részekben fajon beliili mintazatokat targyaltam, aminek az alapja az
egyedek kozott megfigyelhetd variancia volt. Ez a variancia szolgal a természetes és az
ivari szelekci6 alapjaul, hisz a ratermett egyedek ebbdl a halmazbol valogatodnak ki és
szaporodnak tovabb. Ennek megfelelden, a valamilyen szempontbol j6 mindségli himek
szinesebb vagy aktivabb éneket produkalnak, ezért nagyobb valosziniiséggel taldlnak
maguknak part, és nagyobb valosziniiséggel orokitik eldnyods tulajdonsagaikat
meghatarozo génjeiket a kovetkezd nemzedékre. Ezeknek a fajon beliil hato
mechanizmusoknak azonban olyan kovetkezményei lehetnek, melyek hatasa a fajok
kozotti szinten lesz értelmezhetd. Az egyes fajok més és mas 6kologiai fiilkét foglalnak
el, és ennek kovetkezményeképp az egyes fenotipusos tulajdonsagokra, igy a
madarénekre is, kiilonbozd szelekciods tényezdk hatnak, melyek egytittesen formaljak

ezeket a bélyegeket a hosszl evolucios iddskalan. Nincs két olyan faj, amelynek éneke
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ugyanolyan lenne, s6t, a madarének mutatja a legszembetlindbb fajok kozotti diverzitast.
Mi all ennek a diverzitasnak a hatterében? A tovabbiakban erre a kérdésre keresem a
valaszt, oly modon, hogy a fajon beliili szinten azonositott szelekcios tényezdk hatdsat
kovetem a fajok torzsfejlodése soran, mely végsd soron a fajok kozotti varianciat
produkalja. A fajok kozott megfigyelhetd mintazatok elemzése filogenetikai

modszereken alapul, melyek alkalmasak arra, hogy a fajok rokonsagi kapcsolatait

crer

Parazitizmus és immunitds

Ha az ének egyik funkciodja az egyedek parazitdk elleni védekezOképességének jelzése,
akkor az evolucios iddskalan azt varjuk, hogy a parazitak altal erdsen fertdzott fajoknal
megnd azon masodlagos nemi jellegek szerepe, melyek az egészségi allapot indikatorai.
Mas szoval, ha egy faj szamos, kéros hatdsu ¢16skoddnek van kitéve, megnd a ndstények
igénye arra, hogy ellenall6 himekkel alljanak parba. Az ilyen fajoknal a parvalasztdo nem
sokkal valogatdsabb lesz, és a kondicidval kapcsolatos szignalizacié fontossabba valik.
Ezért — Hamilton és Zuk hipotézisét kiterjesztve — a fajok kozotti szintre azt varhatjuk,
hogy a parazitizmus és a masodlagos nemi jellegek kifejezettsége kdzott pozitiv
kapcsolat lesz (Hamilton and Zuk 1982). Ezt az interspecifikus mintdzatot igazoltak a
szerzOk azzal a leleményes munkaval, melyben kimutattak, hogy azok az észak-
amerikai madarfajok jellemezhetéek komplexebb énekkel, melyek nagyobb rataval
fertdzddnek a maldria korokozoival. Ezt kdvetden egyéb filogenetikai vizsgalatok is
sziilettek, melyek vagy megcafoltdk, vagy megerdsitették az alaphipotézis fajok kozotti
szintre vonatkoz6 predikcidjat (Read and Weary 1990; Moller et al. 2000).

Az egymasnak ellentmond6 eredmények értelmezését megneheziti, hogy egy
interspecifikus korrelacié mogott sokféle oksagi kapcsolat huzodhat, emelyek koziil a
Hamilton és Zuk 4ltal javasolt mechanizmus csak egy lehetdség. Ezért az ilyen
korrelaciok tanulméanyozasanal figyelembe kell venni egyéb alternativikat, melyek
hasonlé mintazatokat alakithatnak ki. Pédaul, az immunkompetencia-hendikep is
befolyasolhatja az interspecifikus kapcsolatot a parazitizmus €s az ivari szignalok kozott
(Folstad and Karter 1992). Ha a kifejezett szignalok hatterében htizodé intenziv
hormontermelés altaldnosan elnyomja az immunrendszer mitkodését, akkor azt varhatjuk,
hogy az erds parazitanyomas alatt 4ll6 fajok nem szelektdlodnak a szinesebb énekre, mert
az ezzel egylitt jaro szteroidhatds visszaszoritana a parazitdk elleni védekezdképességet.

Ez a mechanizmus, Hamilton és Zuk hipotézisével ellentétben, a vizsgalt bélyegek kozt
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egy negativ, fajok kozotti szinten megfigyelhetd relaciot feltételez, igy megtorténhet,
hogy a szinergikusan hat6 evolicidos mechanizmusok kioltjadk egymast. Masrészt az is
el6fordulhat, hogy nem a parazitanyomas hatdrozza meg a szignalizacio fontossagat,
hanem forditva: az ivari szelekci6 intenzitasa hat vissza az ¢16skodok jelenlétére €s
szaporodasara, ami szintén korrelacidt eredményez a parazitizmus és a szignalok
kifejezettsége kozott. Ez akkor torténhet meg, ha valamilyen okbol kifolyolag a
felfokozott ivari szelekcio hivalkodé diszeket valogat ki, mikozben élénk szocidlis
interakciokat tart fenn (pl. himek ko6zotti verekedés, az egyedek kopulacidja), aminek
soran megnd a parazitak horizontalis transzferének a valosziniisége, ez pedig tovabb
noveli az ¢l6skddok karos hatasat a megndvekedett betegitOképességen (virulencian)
keresztiil (Bull et al. 1991; Frank 1996). Végezetiil, azt sem lehet kizarni, hogy a
korrelalo jegyek kozott valdjaban nincs is oksagi kapcsolat, vagyis, latszolagos
kapcsolatukat egy ismeretlen tényez6 okozza, mely mind a parazitaltsaggal, mind az ivari
szignalokkal egymastol fliggetleniil all kapcsolatban (a ,,harmadik valtozé” problémaja).
E lehetséges evoluciés mechanizmusok tesztelésére egy olyan filogenetikai
komparativ analizist alkalmaztunk, melyben 6sszehasonlitottuk a fajok énekét leird
bélyegeket az immunrendszer funkciondlis fontossagat karakterizalo valtozokkal
(Garamszegi et al. 2003). Ez a megkozelités azon a feltevésen alapult, hogy az
immunrendszer azon fajokndl miikddik hatékonyabban, ahol a parazitak jelentds
szelekcids nyomast gyakorolnak (Meller et al. 1999). Az immunrendszer
hatékonysdganak karakterizalasara a T- és B-sejtes immunvalasz kifejezettségét meértiik,
melyek fajra jellemz6 bélyegek. A T-sejtes immunvalaszt egy erre kifejlesztett teszt, az
un. fitohemagglutinin teszt segitségével mértiik (Goto et al. 1978; McCorkle et al. 1980;
Smits et al. 1999), mig a B-sejtes immunvalasz fontossagat a bursa Fabricious méretével
becsiiltiik (Glick 1983; Toivanen and Toivanen 1987), azt feltételezve, hogy a pozitivabb
teszteredmény, ill. a nagyobb méretli bursa hatékonyabb immunvalaszt takar. E
mérészamokat Osszevetve az éneket leird parméterekkel azt kaptuk, hogy a komplexebb
éneket produkalo fajoknal kifejezettebb a T- és B-sejtes immunvélasz is, mint az
egyszeriibb énekkel bird fajoknal (filogenetikailag kontrollalt eredmények, T-sejtes
immunvalasz: Fj 36=4.633, P =0.019; B-sejtes immunvalasz: F 3= 8.435, P = 0.005).
Elemzéseink sordn figyelembe vettiink néhany zavaro tényez6t, melyek ,,harmadik
valtozoként” esetleg kialakithatjak e latszolagos korreldciokat, mindenféle ok-okozati

viszony nélkiil: megvizsgaltuk a csoportos koltés, a vandorld viselkedés és a testtomeg
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hatasat, melyek kihathatnak az énekre €s az immunitésra is. E16z6 eredményeink ezen

valtozok kontrollalasa utdn is megmaradtak (9. tabldzat).

9. tablazat. A fajok T- és B-sejtes immunvalaszat meghatarozo tényezdk egy a fajok énekét figyelembe
vevo filogenetikai modellezés szerint. A tablazat olyan tobbvaltozds reggressziok eredményeit mutatja,

melyben a fajok rokonsagi viszonyai kontrollalva vannak (fiiggetlen kontrasztokon alapulé modszer).

Fiiggetlen valtozo A reggresszio t P
meredeksége (SE)

T-sejtes immunvalasz
Model: 7 = 0.252, Fy 34=2.884, P=0.037

Repertoarméret 0.341 (0.144) 2.370 0.024
Kolonalitas 0.001 (0.001) 1.142 0.261
Migracid -0.001 (0.002) -0.938 0.354
Testtomeg 0.481 (0.236) 2.038 0.049

B-sejtes immunvalasz
Model: 7 = 0.667, Fy403=5.616, P=0.002

Repertoarméret 0.456 (0.154) 2.959 0.006
Kolonalitas 0.001 (0.002) 0.613 0.545
Migracid -0.001 (0.001) -0.339 0.737
Testtomeg 0.716 (0.215) 3.322 0.002

Az eredmények tiikrében a parazitizmus €s az ivari szigndlok kozt 1évé kapcsolat
interspecifikus mintazatara adhat6 magyararazatok tarhaza sziikithetd. Kizarhato példaul
az immunkompetencia-hendikep kiterjesztése, mert az negativ dsszefiiggéseket prediktal,
mig a jelen vizsgalat pozitiv kapcsolatokat mutatott. Elvethetd tovabba, hogy a
latszolagos kapcsolatokat egy zavard tényezd okozza, mert a korrelaciok megmaradtak
akkor is, ha tobb lehetséges mechanizmus hatasat statisztikailag kikiiszoboltiik. A
tapasztalatok ellenben tamogattdk Hamilton és Zuk hipotézisét, miszerint a parazitdknak
kitett fajoknal megnd az akusztikus szignalok szerepe, melyek a tojokat segitik a
parazitdknak ellenallé parok keresésében. Az eredmények ugyanigy egybevagnak az
ellentétes kauzalis mechanizmus predikcioival, mely azt feltételezi, hogy a felfokozott

ivari szelekcio hat vissza a parazitanyomasra.

Fiziologiai dallapot
A komplex ének koltségei, melyek a szignal dszinteségét garantaljak, metabolikus
szinten is jelentkezhetnek (Vehrencamp 2000). Az egyedek kozotti 6sszehasonlitasok

soran mar lathattuk, hogy ezek a koltségek megnyilvanulhatnak a stressztolerancia
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mértékében is, mert csak a ratermett egyedek képesesek az energetikailag megterheld
énekek soran fellépd metabolikus koltségeket tigy kompenzalni, hogy kozben nem
veszélyeztetik sajat tulélésiiket. A kérdés azonban vizsgalhato fajok kozotti szinten is,
mert az ének metabolikus koltségének evoltcids kdvetkezményei tipikus mintdzatot
eredményezhetnek. Ezek szerint, ha a komplex ének fiziologiailag megterheld, a nagy
komplexitasu éneket produkalo fajoknak magasabb metabolikus rataval kell
rendelkezniiik, mint az egyszeriibb énekii fajoknak.

A terepen mért metabolikus réta (field metabolic rate, FMR) megadja mindazt az
energetikai megterhelést, amit egy allatnak el kell viselnie a mindennapi
¢letteveékenysége sordn, természetes koriilmények kozott (Nagy et al. 1999). Az FMR
magaban foglalja az energiahaztartds 6sszes komponensét, az onfenntartasi funkcioktol
kezdve a termolregulacion at mindenféle fizikai aktivitasig. A metabolikus rata izotoppal
jelodlt viz hasznélataval (Speakman 1997) standard modon mérhetd kiillonbozo
taxonomiai csoportokban, és igy fajok kozotti 6sszehasonlitdsokra ad lehetdséget. Ezek
az 0sszehasonlitasok kimutattak példaul, hogy a nagyobb testtomegii fajok magasabb
ratat tartanak fent, mint a kisebb fajok (Nagy 1987), ill. hogy a kiilonb6z6 kornyezeti
tényezOk (pl. az €él6hely vizellatottsaga) szdmottevden befolydsolhatjak a fajok
energiahdztartasat (Tieleman and Williams 2000).

Ha a madarének energetikailag megterheld tevékenység, €s ez a teher olyan
mértekill, hogy a komplex énekii fajoknak fiziologiailag adaptalodniuk kell a
megnovekedett metabolikus sziikségletekhez, akkor ennek mérhetd hatasa kell legyen a
metabolikus ratara. Ennek a hipotézisnek a tesztelésére olyan komparativ vizsgalatokba
kezdtiink, melyekben kiilonb6z6 énekesmadarfajokrol gylijtottunk FMR adatokat, és
ezeket vetettiik 6ssze az ének komplexitasadval (Garamszegi et al. 2006¢). Ebben az
elemzésben sikeriilt kimutatnunk, hogy a fajok metabolizmusa és repertodrmérete kozott
evollcids kapcesolat van (filogenetikailag kontrollalt korrelacio: » = 0.416, N=27, P =
0.021; 12. dbra). Ez az eredmény akkor is megmaradt, amikor néhany zavaro tényezot
(pl. vandorlas jelensége) statisztikailag eliminaltunk (a részleteket 14sd: Garamszegi et al.
2006c¢). Ugyanakkor, ha a sivatagban €16 fajokat kizartuk az analizisbdl, az FMR ¢és az
ének komplexitasa kozotti interspecifikus dsszefiiggés gyengiilt (filogenetikailag
kontrollalt korrelacié: » = 0.188, N =24, P = 0.343). Tovabba azt is kimutattuk, hogy a
szaraz €l0helyen eld fajok éneke altalaban véve kevésbé Osszetett, mint a nedvesebb
¢lohelyeken eléfordulo fajoké (7, = 2.408, P = 0.034). Ez utébbi eredmények azt

suggaljak, hogy elsddlegesen az él6hely sajatsdgai hatdrozzdk meg az energiahdztartast,
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vagyis, a szaraz ¢l6helyekhez, ahol a primer produkcié alacsony, a fajok alacsony
metabolikus ratdval alkalmazkodnak. (Tieleman and Williams 2000). Ez a fizioldgiai
adaptacio latszolag mas élettevékenységekben is megnyilvanul, mert ugyanezen fajok
kevesbé komplex éneket produkalnak udvarlaskor. Ezek szerint nincs kdzvetlen
kapcsolat az FMR és repertoarméret kozott, latszolagos korrelaciojuk az éldhely
adottsagaibol kovetkezik. Ennek ellenére az eredmények egybevagnak a komplex ének
koltségével, mert az energetikai sporolds a szdraz éldhelyeken csak akkor valosulhat
meg, ha a fajok a metabolikusan megterheld tevékenységeket szoritjak vissza. Ha a
madaréneknek nem lennének energetikai kovetkezményei, nem lenne elényds a sivatagi
¢lohelyeken kevésbé komplex éneket produkalni, mert az hatranyt jelentene a
parbaallasnal. Az ének fiziologiai koltségei megnyilvanulhatnak neurdlis (Gil and Gahr
2002) vagy muszkularis (Suthers et al. 1999) szinten, mert a komplex ének tarolasa és

produkcidja nagyobb mennyiségli, energiaigényes ideg- és izomszovet fenntartasat teszi

sziikségessé.
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12. abra. A metabolikus rata és az énck komplexitasa kdzott interspecifikus szinten megnyilvanulo

kapcsolat.

Anyai hatasok
Annak ellenére, hogy a tesztoszteronon keresztiil érvényesiild anyai hatasok természetes

szelekcid altal szabalyozott folyamatai viszonylag jol ismertek a fajon beliil leirt



62 dc  FY osyggyett szignalizacios mechanizmus evolicidja

mintazatok révén (Gil 2003; Groothuis et al. 2005), keveset tudunk arrél, hogy mi
hatarozza meg a tojasban mért metabolitkoncentraciok fajok kozotti varianciajat.
Kivételnek szamit Gorman ¢€s Williams (2005), ill. Gil és tarsainak (2007) munk3ja,
melyben kimutattdk, hogy a tojashormonok koncentracidja dsszefiigg a korai
egyedfejlodés sajatsagaival €s a kolonidban torténd koltés jelenségével. E tanulmanyok
azonban nem tértek ki azokra az evolucios kényszerekre, melyek az ivari szelekciobol
fakadnak, és a fajok szignalizaciojat befolyasolhatjak, az embriofejlddésen keresztiil hato
mechanizmusok révén.

E hidnyossag azért szembetiind, mert az anyai eredetii tesztoszteron €s az utodok
masodlagos nemi jellege kozotti interspecifikus kapcsolat két evolticids hipotézis szerint
is prediktalhato (Garamszegi et al. 2007a). Egyrészt logikus lenne azt feltételezni, hogy
az anyai befektetés elérehaladott az olyan fajoknal, ahol a szexudlis versengés felfokozott
(és igy a szignalizacid fejlettebb bélyegekkel operal), mert ezeknél a tojasban 1évo
magasabb hormonszint kifinomultabb preferencialis allokaciot tesz lehetdvé a tojok
szdmara. P¢ldaul, ha egy ndstény egy attraktiv himmel 4ll parba, tobb hormont pakolhat a
tojasba, ami pozitivan hathat a j6 mindségii apatol szdrmazo utodok fejlédésére és
talélési esélyeire (Gil et al. 1999; 2004; Strasser and Schwabl 2004; Uller et al. 2005).
Masrészt az is elképzelhetd, hogy a magas hormonkoncentraci6 kihatassal lehet a
masodlagos nemi jellegek kifejezddésére, igy az anyai hatdsok és a szignalizacid kozott
direkt kapcsolat van. Néhany tanulmény kimutatta, hogy a prenatalis korban megndvelt
tesztoszteronszint befolyasolja a masodlagos nemi jellegek érését (Mazur and Booth
1998; Strasser and Schwabl 2004), de az anya kozvetlen, biomolekulakkal torténd
manipulativ szerepe e folyamatokban messze nem egyértelmi (Rubolini et al. 2006b).

Zavar6 tényez0 példaul, hogy a tesztoszteron nem minden esetben hat serkentdleg
a him diszeinek fejlédésére, kiillondsen igaz ez az akusztikus bélyegekre. A énekes
verébsarmanyndl (Melospiza melodia) példaul azt talaltak, hogy a fiatalon hormonkezelt
egyedek felndttként abnormalis éneket produkaltak (Whaling et al. 1995). Hasonlo
jelenséget figyeltek meg més fajoknal is, mint példaul a téli sdrmanypintynél (Junco
hyemalis) vagy a zebrapintynél (Taeniopygia guttata) (Korsia and Bottjer 1991; Titus et
al. 1997; Williams et al. 2003). Ha ez a szupressziv kapcsolat altalanos érvényti, akkor
egy fajok kozotti 6sszehasonlitdsban negativ kapcsolat prediktalhatd az anyai hatasok és
a szignalok fejlettsége kozott.

A fenti két hipotézist komparativ tanulméannyal teszteltiik, melynek soran az

irodalombdl szarmaz6 tojastesztoszteron-adatokat vetettiik ssze az éneket leird
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vatozokkal (Garamszegi et al. 2007a). Az evollicids modellek egy csoportja azt mutatta,
repertoarméretii €s rovidebb énekeket produkalnak felndttkorukban (filogenetikailag
kontrollalt korrelacidk, énekhoszz: » = -0.482, N=21, P = 0.018; repertoarméret: » = -
0.425, N=27, P=0.020; 13. dbra). Ez arra enged kovetkeztetni, hogy a magas
embrionalis hormonszint negativan hat az ének ezen paramétereinek kialakuldsara az
egyedfejlodés soran, példaul ugy, hogy kartékonyan befolyasolja a madarének
iranyitasaért felelos agyi magvak érését. Ezek az eredmények tehat a fejlodési
kényszereket hangstilyoz6 hipotéziseket tamogatjak, melyek a magas hormonszint
szupressziv mellékhatasat helyezik eldtérbe.

Egy masik énekvaltozo, az éneklés soran felvett magassagi pozicid viszont
pozitivan korrelalt a tojasban mérhetd tesztoszteronszintekkel (filogenetikailag
kontrollalt korrelacid: » = 0.469, N=25, P=0.013; /3. abra). Ez a mintazat azzal a
teoriaval harmonizal, mely azt josolja, hogy az elérehaladott szexudlis szelekcio az anyai
hatasokra is pdrhuzamosan hat, mert az intenzivebb szaporodasi versengés az anyai
hatasok megndvekedett allokacids szerepével parosul; vagy mert a magasabb embriondlis
hormonszint nagyobb rizikovallalasra €s ennek kdszonhetden kitettebb pozicioban valod
éneklésre sarkall felndttkorban. A kiilonb6zo énekvaltozokkal kapott eltéré mintazatok jo
példat szolgaltatnak arra, hogy az egyes énekkomponensek eltérd evolucios utat
jérhatnak be: az énekhossz €s a repertoarméret evollcidja a tesztoszteron altal vezérelt
szupressziv kényszerek alatt all, mig az éneklés soran felvett pozicioét a hormon pozitiv
iranyban befolydsolja. Megjegyzendd, hogy a fenti eredmények akkor is robusztusak
maradnak, ha t6bb potencidlisan zavar6 tényezot statisztikailag konstans érteken tartunk

(a tobbvaltozos modelleket és egyéb részleteket 1asd: Garamszegi et al. 2007a).
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13. abra. A tojasban mért tesztoszteron koncentracioja (pg/mg) és harom énekvaltozo evolucios
kapcsolata, ahogy azt a fajok kozotti korrelaciok mutatjak (A: énekhossz (sec), B: repertoarméret, C: az
éneklés soran felvett relativ vertikalis pozicio (0%: a rendelkezésre allo tér legalacsonyabb pontja, 100%: a

rendelkezésre allo tér legmagasabb pontja))

Agyi strukturak fejlettsége: a madarének és az agykapacitds

Belattuk, hogy a komplex énekek jelentds neuralis koltségekkel jarnak, mert a nagy
repertoarméret tarolasahoz és kognitiv feldolgozasahoz nagyobb méretii struktirakra van
sziikség az agy bizonyos teriiletein (Gil and Gahr 2002; Garamszegi and Eens 2004).
Ezek utan folmeriilt a kérdés, hogy ezek a koltségek hogyan szabalyozzak az ének

hely limitalt, nem tud minden faj nagyméretli agyi magvakat kifejleszteni, ami az ének
csokkent komplexitdsahoz vezet. Ezzel egybehangzoan Székely és munkatarsai
kimutattdk, hogy a madaréneket szabalyz6 egyik legfontosabb agyi kézpontnak, a HVC-
nek a mérete pozitiv kapcsolatot mutat a faj repertoarméretével (DeVoogd et al. 1993;
Székely et al. 1996). Mésok azt is leirtdk, hogy az énekhez kapcsolhatd agyszovetek ivari
dimorfizmust mutatnak (MacDougall-Shackleton and Ball 1999).

A neuralis koltségek hatasa, ill. a rendelkezésre allé neuralis tér és a
repertoarméret kozti kapcsolat az agy teljes méretére is kiterjeszthetd. A nagyobb agyi
magvak és az azokhoz tartoz6 bonyolultabb idegi halozatok fenntartdsdhoz altalanosan
nagyobb agyméret sziikséges (Nottebohm et al. 1981; MacDougall-Shackleton et al.
1998; Airey et al. 2000b). Tovabba ne feledjiik, hogy a felfokozott ivari szelekcid a
parvalasztas soran jelentds kognitiv kihivast jelent mindkét nem szamara, mert a
komplex ének hasznalata bonyolultabb informéciok feldolgozédsat vonja maga utén az
egyedek Osszehasonlitasakor, vagy a territoriumok keresése soran (Jacobs 1996)! Ezért

egy olyan hipotézist tudunk megfogalmazni, amely azt feltételezi, hogy a néstények altal
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favorizalt komplex ének produkciojat lehetdvé tevo neuralis adaptacio a teljes agyat
érinti, és a nagy repertoarméret nagy agymérettel parosul. Mivel az ivari kivéalasztddas
szamos viselkedési mintazat nemek kozotti aszimmetrikus megjelenését hozta 1étre,
feltételezhetd az is, hogy a szexudlis szelekcio fokozodasa agyi dimorfizmus
kialakulasdhoz vezetett. Alapul véve a madarének szexualis szelekcioban betoltott fontos
szerepét, azt a predikcidt allithatjuk fel, mely szerint a madarének komplexitasa pozitiv
kapcsolatban van az agyméretben megnyilvanul6 ivari dimorfizmussal.

Az idevonatkoz6 komparativ elemzésben azt vizsgaltuk, hogy a komplexebb ének
szaporodasi versengés soran kialakult nemi szerepek €s az azokhoz kapcsolodd
viselkedési elemek okoznak-e ivari dimorfizmust az agyméret tekintetében (Garamszegi
et al. 2005b). Noha a korabbi elemzések azt mutattak, hogy az ének taroldsahoz nagyobb
agyi magvak sziikségesek bizonyos teriileteken, a mi filogenetikai megkozelitésiink azt
mutatta, hogy ezek a neuralis kényszerek nem feltétleniil teszik sziikségessé nagyobb
agymeéret fenntartasat, mert a nagyobb repertoarméret nem parosult nagyobb agymérettel
(filogenetikailag kontrollalt korrelacio: » = 0.080, N =29, P = 0.664; 14. abra). Az agy
mérete tehat nincs szoros kapcsolatban a madaréneket iranyito, specifikus neuralis
strukturdk kapacitasaval, sem az ének komplexitasaval. Masrészt viszont, a fajon beliili
¢s a nemek kozti repertodrméretbeli kiilonbségek dsszefiiggésbe hozhatoéak az agy ivari
dimorfizmusaval (filogenetikailag kontrollalt korrelaci6: » = -0.367, N =29, P = 0.040;
14. abra). E mintazat azt mutatja, hogy azoknal a fajoknal, ahol a himek énekének a
tojok énekéhez viszonyitott komplexitisa nagy (pl. a tojo egyaltalan nem produkal
éneket), ott az agyméretben megmutatkoz6 kiilonbségek is jelentdsek. A himek énekének
szinessége egy adott fajnal magaban foglalhat sok mas, szaporodéssal kapcsolatos, nem
specifikus viselkedési format, melyek mindegyike szelektiv tényezOként hat az agy
nemen beliil is érvényre jutnak e szelektiv hatasok, agyuk mérete a himeké felé
konvergal, végiil a neurdlis szovetek ivari dimorfizmusa visszaszorul. Az agy és az ének
ivari dimorfizmusa k6zotti kapcsolatot tehat tekinthetjiik az ivari kivalasztdédas evolacios
kovetkezményének, ami a viselkedési mintazatok nemek kozotti aszimmetrikus
megjelenését hozta létre. Igy eredményeink igazoltak azt az elképzelést, hogy az ivari

kivalasztodas fokozodasa agyi dimorfizmus kialakulasahoz vezet.
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14. abra. Az énck komplexitasa és az A, teljes agyméret és B, az agyméret ivari dimorfizmusa kdzotti

kapcsolat fajszinten. A relativ agyméret a testhez viszonyitott agyméretet jelenti.

Az ének szerepe a genetikai szintii holgyvalaszban

A klasszikus értelmezés szerint a madarének a szexudlis szelekcid kontextusaban
evolvalddott. A fajon beliili mintazatokat targyalva — mind az irodalmomra, mind a sajat
adatokra hivatkoza — lattuk, hogy a szinesebb madarének eldsegiti a parbaallést a tojok
preferencidja révén, mert az ilyen bélyegek a himek valamely szempontbo6l eldnyos
tulajdonsagat indikaljak. A szexudlis szelekcid és az ének kozotti kapcsolat a fajok kozti
Osszehasonlitdsokban is tobbnyire egyértelmii (Kroodsma 1977; Payne 1983; Read and
Weary 1990). Egyrészt sokkal kifejezettebb énekeket taldlunk az in. poligin fajoknal,
ahol a himek jelentds része tobb ndsténnyel is parbadll, és a himek kozti versengés
kiélezett, mint az olyan monogam fajoknal, ahol a szaporodasi siker homogén modon
oszlik meg az egyedek kozott. A masik bizonyiték a hosszutava vandorlasban és az ének
komplexitdsaban rejlik: a vandorld fajok himjei kozott kiélezettebb lehet a
territoriumokért folytatott verseny, amikor a koltéteriiletekre érnek, mint a rezidens fajok
himjei kozott, akik egész évben a koltdteriiletek kozelében vannak.

A tojok preferencidja azonban nemcsak a koltési partner kivalasztasaban, azaz a
szocialis szinten érvényesiilhet, hanem a szexudlis partner genetikai elénydkeért torténd
kivélasztasakor is (Birkhead and Moller 1992). A madarak reproduktiv fiziologidjanak
sajatsagai (nevezetesen a spermiumraktarozas képessége) lehetdvé teszik az intenziv
spermiumversengést, melynek soran a ndstény genitalidjaban két vagy tobb himtdl
szarmazo spermiumok vetélkednek a petesejt megtermékenyitéséért. A paron kiviili

parosodasok, ill. az intenziv spermiumversengés gyakori eredménye, hogy egy t0jo6 a
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fészken beliil egy vagy tobb, idegen apatol szarmazo utddot is nevel. A szocidlis apa
valasztdsa mellett tehat a ndstények genetikai apat is valasztanak, €s e két szerep nem
feltétleniil ugyanazt a himet takarja, tovabba nem feltétleniil ugyanazok a valasztasi
szempontok érvényesiilnek e kettd esetében. A szocidlis apa legfObb szerepe az utdodok
sikeres felnevelésében van, igy ennek hatékonysdga az egyik {6 kritérium a koltétars
valasztasakor. A genetikai apa szerepe viszont az 0rokitOanyag atadasara szoritkozik,
ezért a tojo preferencidja a j6 és/vagy kompatibilis gének fel¢ irdnyul. A parvalasztas e
két aspektusaban nem biztos, hogy ugyanazok a szignalok hasznalatosak.

Az 6roklédo tulajdonsagokat tiikr6zo bélyegek fontos irdnyadok lehetnek akkor,
amikor egy t0j6 a koltdparja mellett genetikai apat is keres utddai szdmara, a jobb gének
érdekében. Pélaul azoknal a fajoknal, ahol magas a paron kiviili apatél szarmazo utédok
aranya, sokkal kifejezettebb a tollazatban megmutatkoz6 ivari dikromatizmus, mint a
genetikailag szinte monogam fajoknal (Meller and Birkhead 1994; Bennett and Owens
2002). Ez arra utal, hogy az intenziv spermiumversengés aktiv szignalizacioval parosul,
ami segiti a tojok kopulacids dontéseit. A madarak himjei tobbnyire a tojok fertilis
periddusaban énekelnek, igy logikus lenne azt feltételezni, hogy a madarének is
hasznalatos a genetikai szinten torténd parvalasztasban (Meller 1991b). Ezek szerint
azoknal a fajoknal, ahol intenziv spermiumversengést és annak kovetkeztében tobb,
idegen apatol szarmaz6 utddot taldlunk a fészkeken beliil, elvarhatd, hogy megnd a
mindséget jelzd énekparaméterek szerepe is.

A spermiumversengés €s az ének tulajdonsagai kozti interspecifikus, filogenetikai
vizsgalatban (Garamszegi and Moller 2004) azt talaltuk, hogy egyik énekvaltoz6 sem
volt dsszefliggésbe hozhat6 a fészkeken beliili apasagi viszonyokkal (10. tabldzat). Ezt a
predikcidkkal ellentétes, negativ eredményt tobb mechanizmus is magyarazhatja. Ad 1,
az énekre hatd direkcionalis szelekcid a diszes akusztikus szignalok kialakitdsa mellett
kiliritette a genetikai varianciat, amely a himek tilélése és vonzereje mogott all, ezért a
tojok genetikai eldnyokért torténd preferencidja is hattérbe keriil. Ez a magyaréazat
valosziniitlen, mert ugyanazok a szignélok a szocialis szinten bizonyitottan hasznalatosak
(Kroodsma 1977; Payne 1983; Read and Weary 1990), tehat van mogottiik
jelentéstartalom. Ad 2, a tojok kopulacids dontései jorészt fliggetlenek a him mindséget
jelzd bélyegeitdl, mert a paron kiviili apasagot eredményezd parosodasok elsdsorban a
him genetikai tulajdonséagaitol fiiggetlen eldnyokért torténnek (Birkhead and Meller
1992). Ezt a magyardzatot is nehéz elfogadni, mivel a dikromatizmus és

spermiumversengés kozott erds kapcsolat van (Meller and Birkhead 1994; Bennett and
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Owens 2002), ami arra utal, hogy a szignalok igenis hasznélatosak a kopulacios
dontésekben. Ad 3, a tojok egy kiiszobértéket haszndlhatnak a valsztasuk soran, és
gyakorlatilag minden olyan him parosodasi szandékat elfogadjak, amelyik meghaladja
ezt a kiiszobértéket. A parvalasztas sordn a ndstények nem a legjobb mindségii him
valasztdsara, hanem a leghatranyosabb tulajdonsagokkal bir6 (pl. kdros mutacidkat
hordoz6) egyedek elkeriilésére torekednének. Ez a lehetdség is elvethetd, mert az elényds
tulajdonsagokra iranyuld preferencia szocidlis szinten mitkddik (Kroodsma 1977; Payne
1983; Read and Weary 1990). Ad 4, az intenziv spermiumversengéssel jellemezhetd
fajok himjei az aktiv éneklés helyett mas stratégiakat (pl. gyakori kopulaciok, a par
Orzése) alkalmazhatnak apasdguk biztositasara. E lehetdség elfogadasandl is 6vatosnak
kell lenniink, mert az altalanosan elfogadott nézet szerint a spermiumversengést a
ndstények irdnyitjak, igy végso soron az apasagi viszonyokat a tojok kopulacios dontései
alakitjak ki (Birkhead and Meller 1992). Ad 5, mas szabalyok vonatkoznak a szocidlis és
a genetikai szinten érvényesiilé holgyvalaszra, aminek eredményeképp a tojok nem
hasznélnak akusztikus bélyegeket kopuldcios dontéseikben. Ez mar megalapozottabb
magyarazatnak tlinik, mert a fentiekben lattuk, hogy a parvalasztds mas és mas
elonyokert torténik e két szinten. Szamitasba kell venniink azt is, hogy a két
dontéshozatali helyzetben kiilonbozo kényszerek érvényesek. Ilyen példaul, ha a
kopulacié elfogadésara vagy elutasitdsara vonatkozd gyors dontéshez nem feltétlentil 4ll
elég 1d6 rendelkezésre a him teljes énekének a végighallgatisara, a parérz6 him jelenléte
miatt. Az ehhez hasonl6 helyzetekben a vizualis szignalok nagyobb fontossaggal

birhatnak.

10. tablazat. A fajok énekét leird valtozok és a paron kiviili parosodas gyakorisaga kozott fennalod

filogenetikai kapcsolatok

r N P
Enekhossz -0.024 57 0.858
Enekek kozti sziinetek hossza 0.101 38 0.533
Az ének folyamatossaga -0.014 38 0.929
Enekrata 0.078 38 0.631
Verzatilitas -0.219 64 0.077
Repertoarméret (szillabusok szama) -0.226 55 0.090
Repertoarméret (énektipusok szama ) -0.067 58 0.611

Fajok kozotti kolcsonhatasok: a koltésparazitik szerepe

crer

befolyasolja, ugy, hogy a fajok egyedei a legmagasabb szaporodasi sikert érjék el az
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adott kornyezeti feltételek kozott (Andersson 1994). Néha azonban a két szelekcios erd
egymas ellen dolgozik, és az ilyen esetekben a bélyegek kifejezettsége egy optimalizacid
eredménye, mely soran az egyedek a hatékonysag (vonzerd) és a befektetés (fenntartasi
koltségek) kozott mérlegelnek (Wiley 1983, 1992; Endler 1992, 1993). A madarének
elsddlegesen a fajtarsaknak szol, de az énekld himek a ragadozdk, a parazitak és a
vektorok figyelmét is felkelthetik, melyek mind-mind a természetes szelekcid altal
vezérelt koltségként manifesztalodnak. A koltésparazitak példaul figyelembe vehetik a
gazdafajok altal produkalt masodlagos nemi jegyeket, amikor arr6l dontenek, hogy mely
fajok koltését érdemes kihasznalni (e.g. Soler et al. 1999). Ha ez kiterjeszthetd a
madarénekre is, akkor a koltésparazitizmusbol fakado szelekcids nyomas dolgozhat a
szexualis szelekci6 altal favorizalt énekek ellen, mert a tilzé mértékben kifejlodott
énekkel rendelkezd fajok gyakrabban véalnak a parazitdk aldozatava.

A koltésparaztizmus és a szignalizacio kapcsolatanak feltarasara az Eszak-
Amerikédban €16 barnafejli gulyajard (Molothrus ater) altal parazitalt gazdamadarak
énekének tulajdonséagait hasonlitottuk dssze (Garamszegi and Avilés 2005). Valasztasunk
azért erre a koltésparazitara esett, mert korabbi vizsgalatok kimutattdk, hogy a gulyajarok
képesek a kiilonb6zd gazdafajok énekének elkiilonitésére (Hauber et al. 2002), sét, a
gazdafajok valasztisa akusztikus ingerek alapjan torténik (Uyehara and Narins 1995;
Banks and Martin 2001). Ha ez egy altalanos érvényti jelenség, 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.

Eredményeink azt mutattak, hogy a nagyobb mértékben kiaknazott gazdafajok
éneke kevésbé komplex és rovidebb sziinetekkel tarkitott, mint azoké a fajoké, ahol a
gulyajard altali parazitizmus kisebb gyakorisagban fordul el6 a fészkekben (a gazdaftajok
rokonsagat és szdmos potencidlisan zavard téyezot szamitasba vevo, tobbvaltozds
modell, repertodrméret: F 30 = 13.10, P =0.002, az énekek kozti sziinetek hossza: F 39 =
7.93, P=0.008; /5. dbra). Ez az alaphipotézis predikciojaval egybehangz6 eredmény,
tehat az adatok tdmogatjak elképzelésiinket, miszerint a fészekparazitak aktivabb és jol
memorizalhatd (egyszeriibb, sztereotipabb) énekeket preferalnak, amikor gazdat
valasztanak, igy az ilyen énekill gazdafajokat nagyobb gyakorisdggal parazitaljak. A
wParazitizmus és immunitds” c. részben hangsilyoztam, hogy a parazitanyomads és a
nemi bélyegek kozt detektalt pozitiv interspecifikus kapcsolat kétféle mechanizmust

takarhat: egyrészt jelezheti a parazitizmus altal felfokozott szexualis szelekciot (Hamilton
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¢s Zuk hipotézise szerint), masrészt indikalhatja az intenziv szaporodasi versengés
parazitizmusra torténd visszahatdsat a transzmisszios gyakorisag novelésén keresztiil. A
gulyajarokkal kapcsolatos eredmények fenti értelmezése e méasodik mechanizmussal
harmonizal, melyre eddig amugy kevés bizonyiték l1étezik.

Mivel egy korrelaci6 kiilonb6zd ok-okozati viszonyokat rejthet magaban, az sem
zarhato ki, hogy az eredmények azt az evoltcids allapotot tiikrozik, melyben a
parazitanyomas hatdrozza meg a gazdafajok énekét. Ezek szerint, a gulyajarok ének
alapu gazdapreferenciaja kihathat a gazdak és a parazitak kozti versenyfutdsra, €s a
gazdafajok evolucios 1épéseket tehetnek a gyakori parazitizmus elkeriilésére, aminek
soran megvaltoztatjdk az énekiiket. Ha ez igy van, akkor eredményeink példat

szolgéltatnak arra, hogy a természetes és szexualis szelekcid hogyan tud egymas ellen

hatni.
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15. dbra. Az Eszak-Amerikéban é16 barnafejii gulyajaré (Molothrus ater) altal parazitalt gazdamadarak
éneke (A, az énekek kozti sziinetek hossza; B, repertoarméret) €s a kdltésparazitizmus gyakorisaga kozott
fennall6 kacsolat. A tengelyek rezidualisok, melyek egy tobbvaltozos modellbdl erednek, amiben szamos

zavard tényezot kontrollaltunk statisztikailag (lasd: Garamszegi and Avilés 2005).

Fajok kozotti kolesonhatdasok: a ragadozok szerepe

A szaporodasi sikerért és tulélésért folytatott harc egymadssal ellentétes szabalyai
megnyilvanulhatnak a parbadllasért torténd figyelemfelkeltés és az ezaltal generalt
predacios veszély kozott is. A ndstények vonzéasara kifejlesztett szigndlok a ragadozok

figyelmét is felkelthetik, igy ennek melléktermékeként a hivalkodé nemi bélyegek a
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tulélést veszélyeztetd helyzetbe sodorjak az egyedeket (Zuk and Kolluru 1998). A
predaciora gyakorolt hatas a szignal koltségeként is értelmezhetd, ami igy végiil
garantalja a rendszer Oszinteségét (Zahavi 1975; Grafen 1990). Ezek szerint csak az arra
ratermettebb egyedek engedhetik meg maguknak, hogy a szignalizacid soran fellépd
predacios nyomast toleraljak, ezért a diszesebb him valasztasaval a ndstények ki tudjak
szlirni az ilyen, tehat jobb mindségii himeket. Egy ilyen rendszerben szoros evolicids
kolcsonhatast kell feltételezniink a jelado, a jelvevo é€s a ragadozd kozott.
Ragadozomentes el6helyeken nem alkakulhatnak ki ehhez hasonlo, ragadozdk éltal
szabalyzott mechanizmusok.

Jelenleg a madarének predécios koltségeirdl keveset tudunk (Mougeot and
Bretagnolle 2000; Hale 2004), ellentétben a tollazati bélyegek kapcsan megismert
veszélyekrol (Gotmark 1993; Martin and Badyaev 1996). Ez a hianyossag azért érdekes,
mert a madarének szamos feltin elemmel bir (pl. énekrata, vertikalis pozicid), ami
kihathat a ragadozok prédavalasztasara egy hosszu tavon hatd szignalizicion keresztiil.
Ezért munkatarsaimmal filogenetikai analizisben azt vizsgaltuk, hogy az aktivabban és
kitettebb pozicioban énekl6 fajok nagyobb valoszintliséggel valnak-e ragadozas
aldozatava (Moller et al. 2006).

A kistestli ragadozomadarak 4ltal okozott predécio az egyik legfontosabb
tényezd, mely az énekesmadarak mortalitdsat okozza (Newton 1986). Vizsgalataink
soran mi a predacids nyomast karvalyfészkek (Accipiter nisus) kornyékén gylijtott
prédamaradvanyokbol becsiiltiik (Meller et al. 2006). A predacids index kifejezhetd a
prédafajoknak a karvalyok étrendjében torténd eléforduldsi gyakorisagdval, amit a faj
természetben megfigyelhetd abundancidjdhoz viszonyitunk (azaz, a nagy predacios
nyomas az abundanciabdl fakadé gyakorisdgnal nagyobb valdszinliségli el6fordulast
jelent a karvaly étrendjében). A predacios nyomadst tehat el6szor fajszinten allapitottuk
meg, a fajspecifikus énekvaltozokat késdbb, irodalmi, ill. sajat adatok alapjan rendeltiik
hozza.

E fajok kozotti 6sszehasonlitdsok azt mutattdk, hogy a predacios index nem volt
Osszefliggésbe hozhatd sem az ének temporalis, sem pedig strukturdlis tulajdonsdgaival
(filogenetikailag kontrollalt modellek, énekhossz: Fj 34 = 0.021, P = 0.885; énekek kozti
szlinetek hossza: F'j 14 = 0.153, P =0.713; repertoarméret: F »3 = 0.472, P = 0.504).
Masrészt viszont erds korrelaciot talaltunk az éneklés soran felvett vertikalis pozicioval,
mert azok a fajok, melyek predatoroknak jobban kitett mikrokdrnyezetet valasztanak az

énekléshez, nagyobb gyakorisaggal esnek karvaly dldozataul (filogenetikailag kontrollalt
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modell: Fj 40 = 7.849, P=0.008; /6. dbra). Ez a mintdzat akkor is megmarad, ha szdmos
zavar0 tényez0t statisztikailag kikiiszoboliink. Példaul, a prédava valast elméletileg
befolyasolhatja a testméret, a repiilési képesség, az ¢l6hely, a rejtézkddo koltés, vagy a
tollazat szinezete (/6. abra); de ugy tlinik, hogy e valtozok hatasa az ének ¢€s a predacios
index kozti kapcsolatra nem szdmottevo (részleteket lasd: Moller et al. 2006). Az
eredmények tiikrében azt a konkluziot vonhatjuk le, hogy az ének pozicidja
meghatarozza a prédava valas valdszinliségét, igy a bélyeg lehet a himek tulajdonségait
Oszintén reflektalo szignal. Ez utobbi kovetkeztetés egybevag azokkal az irodalmi
adatokkal, melyek azt mutattdk, hogy az énekléshez valasztott pozicid energetikai
koltségekkel is terhelt, ami a valasztott mikrohabitat termoreguléciora gyakorolt hatdsan

at érvényesiil (Ward and Slater 2004).
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rendelkezésre allo tér legalcsonyabb pontja, 100%: a rendelkezésre allo tér legmagasabb pontja).

Fajok kozotti kolesonhatdsok: énekelemek datvétele mas fajoktol
A vokalis mimikri~ (mas fajok akusztikus utdnzéasa) egy nagymértékben mell6zott

jelenség, annak ellenére, hogy szerepet jatszhat a fajok éneke k6zott megtigyelhetd

" Annak ellenére, hogy a jelenség leirasara az angolszasz irodalom a ,,mimikri” szt hasznalja, amit
dolgozatomban én is kovetek, felhivom a figyelmet, hogy a madaraknal leirt vokalis utdnzas nem meriti ki
a batesi vagy miilleri mimikri fogalmat. Az énekek masolasaval nem feltétleniil szarmazik evolicidésan
mérhetd ratermettségi elénye az utanzonak, tovabba az utanzott modell részére sem sziikségszertien jelent
terhet a kommunikacios elemek atvétele. A klasszikus értelemben vett mimikri ezekkel a hasznokkal és
koltségekkel operal, melyek megléte a vokalis ,,mimikrivel” kapcsolatban messze nem bizonyitott.
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komplexitasbeli kiilonbségek kialakitdsaban (Marshall 1950; Baylis 1982). Az
énekesmadarak latvanyosan kiilonboznek egymastol abbodl a szempontboél, hogy
mennyire képesek mas fajoktol szarmazo vokalis elemeket atvenni, és énekiikbe
beépiteni (Hindmarsh 1984). Mivel a vokalis mimikri bizonyos 6kologiai és szocialis
helyzetekhez kapcsolhato, feltételezhetd, hogy a jelenség interspecifikus varianciajat a
természetes €s a szexudlis szelekcid kiilonbozo evolicids kényszerei alakitjak ki (Dobkin
1979; Baylis 1982).

Ezeket a kényszereket az aldbbi mechanizmusok hozhatjak 1étre (Garamszegi et
al. 2007b). Elsésorban a mas fajoktol atvett énekelemek révén, a himek novelhetik sajat
repertoarméretiiket, igy szaporodasi elényhoz jutnak a holgyvalasz szinterén. Ennek
kovetkeztében kapcsolatot varhatunk a vokalis mimikri és szexualis szelekcid énekre
gyakorolt hatdsa kézt. Masodsorban, az egyedek, ill. a fajok kiilonbozhetnek abban a
tekintetben, hogy milyen mértékben képesek a masolasra, és csak a megfeleld tanulasi
képességgel bird himek tudnak sok fajidegen hanganyagot elsajatitani. Ezért 6sszefiiggés
lehet a kognitiv kapacitasok €és a hangutanzas mértéke k6zott. Harmadsorban, a mésolés
kialakulhat egy passziv folyamat eredményeképp (aktiv tanulas nélkiil), és a vokalis
mimikri mértéke attol fiigg, hogy az egyedek az életiik soran mennyire vannak kitéve
kiilonb6z6 vokalis ingereknek, més fajokkal torténd akusztikus kdlesonhatasokon
keresztiil. A vokalis kornyezettel valo kapcsolat mértékét szamos dkologiai és
¢letmaddbeli tényezd hatdrozhatja meg. Kozvetett szerepet jatszhat példaul az elterjedési
terlilet nagysaga, a populacio mérete, a kiaknazott éldhelyek szama, az élettartam, a
repertoar kortol fliggd flexibilitdsa. Negyedsorban, ha a tojok részben a vokalis
mimikrire alapozzak preferencidjukat, akkor a felfokozott szaporodasi versengés
intenzivebb masoldst vonhat maga utan. Ennek megfelelden, a poliginiaval vagy
felfokozott spermiumversengéssel jellemezhetd fajoknal megnd a parvalasztas szerepe,
¢s az igényes tojok nagyobb mértékii vokalis mimikrire sarkalljak a himeket.
Otddsorban, idegen fajok utanzasa elényds lehet a fajok kdzotti kommunikécié bizonyos
kontextusaiban. Példaul, az utdnzas haszndalatos lehet a fajok territoriumokért egymas
kozt folytatott versengésében, a koltésparazitik és a ragadozok elkeriilésében, a fajok
kozotti reproduktiv izolacid kialakitasaban.
terveztiink, melyben a fent vazolt 6t, a jelenség fajok kozott megfigyelhetd
variancidjanak kialakitdsdban potencialisan szerepet jatszo, szelektiv tényezd lehetséges

hatasat vizsgaltuk (Garamszegi et al. 2007b). A mimikri mértékét kézikonyvekbol
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szdrmazo részletes fajleirdsok alapjan kvantifikaltuk. Ezekre az irodalmi adatokra
tamaszkodva kimutattuk, hogy az ének heterospecifikus imitacidja a repertodrok
megszerzésének vagy novelésének egy modja lehet, de a tokéletlen énektanulas szintén
okozhat latszolag nagyobb mértékli mimikrit (/7. tablazat). Tovabba az is
valosziniisithetd, hogy a kiilonbozd akusztikus kornyezetekkel kialakitott kontaktus
mértéke hatassal van a repertoarba felvett hangok mennyiségére: a hosszu életti,
abundans ¢és diszperziv fajok, melyek kdnnyebben keriilnek jabb és ujabb akusztikus
kornyezetbe életiik soran, nagyobb mértékben utanoznak mas fajokat. Erdekes modon, a
heterospecifikus utdnzas nem hozhat6 kapcsolatba a szexualis szelekcié mértékével, igy
azt a kovetkeztetést vonhatjuk le, hogy a fajok tobbségénél a vokalis mimikri nem segiti

eld a szaporodasi sikert a parvalasztason keresztiil.

11. tablazat. A vokalis mimikri mértékét befolyasold tényezdk vizsgalata fajok kdzotti korrelaciokkal.

Prediktor valtozok r 95% CI N P

Az ének komplexitdisa és tempordlis paraméterei

Enekhossz 0.288  0.032/0.508 58 0.029
Enek kozti sziinetek hossza -0.404 -0.653/-0.076 34 0.020
Repertoarméret (énektipusok szama) 0.198  -0.076/0.445 53 0.160
Repertoarméret (szillabusok szama) 0.254  0.005/0.474 62 0.048
Tanulasi képesség (agykapacitas)
Relativ agyméret 0.204 0.010/0.383 102 0.042
A vokalis kérenyezettel valo kapcsolatot meghatarozo tényezdk
Elterjedési teriilet -0.092  -0.227/0.046 203 0.518
A populacié mérete 0.194  0.058/0.323 203 0.006
Vandorlasi tavolsag 0.097 -0.030/0.221 241 0.137
Elettartam 0.057 -0.157/0.266 86 0.604
Diszperzid 0.249  -0.052/0.508 44 0.108
Kiaknazott koltdteriiletek szama -0.026  -0.152/0.101 241 0.686

Az ének korfligg6 flexibilitasa 0.196 -0.158/0.505 33 0.282
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Prediktor valtozok r 95% CI N P

Szexudlis szelekcio mértéke

A poliginia gyakorisaga -0.032  -0.158/0.095 240 0.619
A péaron kiviili parosodasok gyakorisaga 0.006  -0.276/0.287 49  0.966
Ivari dikromatizmus -0.097 -0.221/0.030 241 0.134

Fajok kézétti kélcsonhatasok

Predacids nyomas 0.234 -0.017/0.457 62 0.069
Koltésparazitizmus 0.077 -0.138/0.285 85 0.484
Hibridizacié 0.066  -0.061/0.191 241 0.308

A nostények akusztikus kommunikdcidja és evolucios jelentosége
A madarének tipikusan a himekre vonatkozo jelenség, az eddig targyalt részekben ezért
kizardlag erre a nemre vonatkoztak a vizsgalatok. Néhany fajnél azonban a ndstények is
produkalnak éneket, mely altaldban sokkal visszafogottabb, mint a himeké (Hoelzel
1986; Kasumovic et al. 2003; Rogers 2005). Egyes fajoknal viszont a repertoarméret
atfedhet a nemek kozott, st némely esetben a tojok énekének komplexitasa nagyobb is
lehet (Gahr and GarciaSegura 1996; Pavlova et al. 2005; Brunton and Li 2006). Egyes
elméletek azt hangoztatjak, hogy a tojok éneke hasonl6 szelekcios nyomdsok altal
szabalyozott, mint a himek esetében (Langmore 1998; Hall 2004). Ennek megfeleléen
szerepe lehet az ivaron beliili kommunikacioban, amikor a vetélytarsaknak a
territoriumrol vagy a par kozelébol torténd eliizése a cél (Brown and Lemon 1979;
Cooney and Cockburn 1995; Seddon and Tobias 2006). Emellett a tojok hasznalhatnak
akusztikus elemeket a paron beliili interakciok soran, annak érdekében, hogy a koltési
tevékenységet 6sszehangoljak a nemek kozott (Ritchison 1983; Gilbert and Carroll 1999;
de Silva et al. 2004). Tovabba leirtak olyan esetet is, amikor a toj6 énekének parkeresd,
vagy a kopulaciora valo felszolito funkciodja volt (Langmore et al. 1996; Levin 1996;
Morton 1996; Eens and Pinxten 1998). Ezek a bizonyitékok arra utalnak, hogy a
ndstények éneke, annnak ellenére, hogy ritka jelenség, nem tekinthetd egy fizioldgiai és
evolucios mellékterméknek, amely a himekre gyakorolt szelekcios hatasok eredménye. A
jelenséget tehat a ndstényekre hatd direkt szelekcios nyomdsoknak a tiikrében tudjuk
megérteni.

Sajnos, filogenetikai analizisek jelenleg nem kivitelezhetdk, legalabbis a himek
vizsgalatanak mélységének szintjén, mert nem 4ll rendelkezésre megfeleld mennyiségii
kvantitativ adat a tojo énekérdl, amelyek hatékony, fajok kozotti dsszehasonlitasokat

tennének lehetévé. Igy példaul nem tudjuk megvizsgalni, hogy a kiilonbozé szelekcios
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nyomasok hogyan hatnak a tojok énekének komplexitasara, evolucids szinten.
Kézikonyvi leirasokban viszont altalaban taldlunk emlitést a néstények énekének
meglétérdl (énekel-e vagy sem), mely informacio a fajok torzsfejlodésével osszevetve ad
némi tAmpontot a bélyegre hato evolucios kényszereket illetden.

Kutatdcsoportunk elvégezte ezt a feladatot. Megvizsgaltunk tobb mint kétszaz
eurdpai madarfajt, a tojok vokalizaciojanak és filogenetikai torténetének szemszogébdl
(Garamszegi et al. 2007d). A modellezés eldtt azt is megnéztiik, hogy a ndstény énekérdl
rendelkezésre allo informacidé mennyisége fiigg-e a fajok kutatottsdgatol. Azt
tapasztaltuk, hogy azok a fajok, melyeknél a kézikonyvekben nem talaltunk semmiféle
emlitést a tojok énekérdl, altalaban véve kisebb mértékben kutatottak, mint azok a fajok,
melyekrél részletesebb leiras van (3 = 16.98, N =233, P> 0.001). Ez azt mutatja, hogy
a tojok énekérdl szolo ismeretanyagunk torzitott, és foleg a jol vizsgalt modellfajokra
szoritkozik. Ezt a torzitast figyelembe véve, evoliicidos modellezéssel sikertilt
kimutatnunk, hogy a ndstények énekldképessége két csaladban is Osi tulajdonsag (lasd a
példat a pintyfélék Fringillidae csaladjara a 17. abradn), sot, ez a képesség mar mélyebb
torzsfejlodési szinteken is kialakulhatott. Ez evolucids szempontbdl azt jelenti, hogy az
énekesek dseinek tojoindl mar megfigyelhetd volt az éneklés, de kiillonbozo szelekcios
hatasok révén néhany faj tojoi elvesztették e képességiiket a torzsfejlodés soran. Egy
tovabbi vizsgalat némi betekintést nyujtott arrol, hogy a szexudlis szelekcid hogyan tudja
a tojo énekét ilyen irdnyban alakitani. Nevezetesen azt kaptuk, hogy a karotinoid alapt
ivari dimorfizmus kifejezettebb volt azoknal a fajoknal, ahol a tojo6 is képes énekelni, ami
azt mutatja, hogy azoknal a fajoknal hagytak fel a tojok az énekléssel, ahol a kondiciorol
sz016 szignalizacid visszaszorul a himeknél. Tehat a tojo vokalizacioja ott marad meg,
ahol a himek kozti variancia nagy az egyedi mindség tekintetében. Altalanosabban véve,
az eredmények egyiittesen azt mutatjak, hogy a tojé éneke evolicios szempontbol
alabecsiilt szerepet kap ma a viselkedésokologidban. A jovébeni kutatasoktol azt
varhatjuk, hogy ha a kevésbé vizsgalt fajokrol is tobb adat gytilik majd Ossze, a
madarének evollcids torténetérdl ujabb fejezetek keriilhetnek napvilagra, ahol a

»gyengébbik nem” is nagyobb szerepet kap.
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5. OSSZEGZES ES KITEKINTES

A madarének fajon beliili variancidjat elemezve két énekesfajnal azt talaltuk, hogy az
ének egyes paramétereinek kifejezettségét a jeladora hato, kiilonbozd koltségek és
kényszerek szabalyozzak. Az ének igy potencidlisan tobbféle lizenetet kodolhat, és
jelezheti az egyedek ratermettséggel kapcsolatos szdmos tulajdonsagat (/8. abra). Az
egyes szignalkomponensek jeladasban betoltott szerepe eltérhet, mivel minden
énekvaltozo részben mas informaciot hordoz az egyed mindségérdl. Ez nem zarja ki azt,
hogy egy adott mindségi jelleget tobb paraméter is tiikrozzon (pl. a fiisti fecskénél lattuk,
hogy a korral korrelal az énekhossz, a repertoarméret és az ének leghangosabb pontjan
mért frekvencia is), ill. azt sem, hogy egy adott paraméter tobbféle informéciot
hordozzon (pl. gondoljunk az énekhossz szerepére az 6rvos légykaponal, ami kapcsolatba
hozhat6 a parazitak elleni védekezOképességgel és a stressztoleranciaval is). Az ének
mint szignal komplex jellege tehat a szigndlkomponensek kozott megosztott

informéciotartalomban és az egyes komponensek tobbértelmiiségében mutatkozik meg.

erritériumért
folytatott
versengeés

Enekhossz
Repertoarméret
Enekrata
Frekvencia @
Az éneklés pozicidja JELVEVO (HIM)

O

Paron kivali
Kor ';> parosoddsok

Egészségi dllapot /‘::>

Stressztolerancia \,::>
Személyiség ,‘::>
Agykapacitds l/::>

18. abra. Az ének temporalis, strukturalis és pozicionalis paramétereit befolyasolo tényezok, melyek a

JELADO (Him) JELVEVO (T0JO)

himekre mint jeladokra hato, kiillonbdz6 kényszereken és koltségeken keresztiil jutnak érvényre €s

hatarozzak meg az ének jelentéstartalmat és szaporodasban betdltott funkcidjat.
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Tobb teoria is 1étezik, melyek az ilyen komplex szignalok kialakulasat és
fennmaradéasat magyarazhatjak (Meller and Pomiankowski 1993; Candolin 2003). A
tobbszords lizenet (multiple message) hipotézis szerint minden komponens az egyed
mindségének egy-egy kiilonalld aspektusat tiikrozi, azaz, a jelentéstartalmak kozott nincs
vagy csak kevés atfedés van. Ezzel ellentétben, a redundéans vagy tartalékiizenet hipotézis
szerint minden szignal az egyed mindségének csak a részleges jelzdje, mert minden
jelzés miikodése bizonyos hibédval terhelt. Eszerint a ndstények azért vesznek figyelembe
tobb masodlagos nemi jelleget, mert ezek egyiittese alapjan jobban képesek megbecsiilni
elképzelhetd azonban, hogy néhany jelzés megbizhatatlan, azaz nem fligg a him
mindségétdl, vagy csak kiiszobjelzésként funkciondl a ndstények szaméra (Holland and
Rice 1998). Tobb bélyeg abban az esetben hordozhat azonos informaciét, ha azonos a
fiziologiai szabalyozasuk, k6zos a genetikai hatteriik vagy hasonlé kényszerek alatt
allnak (Rowe and Houle 1996). Az ilyenforman funkciondlisan kapcsolodo jellegek
evollcidja sosem fliggetlen egymastol, mert az egyik szignalkomponensre hato szelekcio
hatassal lesz a masik komponens informaciotartalmara is. Az utdbbi években a komplex
jelzésrendszerek koncepcidinak tesztelése tobbnyire néhany morfoldgiai bélyegre
szoritkozott (Andersson et al. 2002; Meller and Petrie 2002; Badyaev and Young 2004;
Silva et al. 2008). Ennek ellenére az akusztikus bélyegeknek Gsszetett szignalizacios
rendszerek elemeiként torténd vizsgalata még ma is ritkasdgszamba megy, rdadésul ezek
a tanulméanyok az ének paramétereit a tollazati szignalokkal egyiitt, €¢s nem mint 6nall6
szignalkomplexet targyaljak (Moller et al. 1998; van Dongen and Mulder 2009). A jelen
dolgozatban felvazolt dsszefiiggések éppen ebben az irdnyban szolgéltatnak ujdonsagot.
Az 6rvos légykapd és a fiisti fecske vizsgalt énekvaltozoinak egyiittes elemzése soran
tapasztalt megosztott informacidtartalom és tobbértelmiiség a ,,tobbszords lizenet”
hipotézist és a ,,redundans lizenet” hipotézist egyarant tdmogatja.

A részleteket illetOen viszont a vizsgalt fajok kozott eltérés mutatkozott a
szignalizacio egyes szabdlyait illetden. A fajok énekének szervezddése gydkeresen
eltérhet egymastol (lasd /. és 2. dbra), igy nem véletlen, hogy az egyes énekvaltozok maés
szerepet toltenek be. Latszolag 1éteznek univerzalis érvényl korrelaciok az énekvaltozok
¢s az egyedi tulajdonsagok k6zott, melyek minden, vagy a legtobb fajnal hasonldan
megfigyelhetdek (pl. repertodrméret és az agyi magvak nagysaga vagy a kor kozti
kapcsolat), de ezek altalaban inkabb kivételnek tekinthetok. Az énekhossz, a

repertoarméret vagy az énekratat szabalyzo koltségek és kényszerek jelentdsen eltérnek a
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légykapondl és a fecskénél, igy az egyes bélyegek mas informacidtartalmat kapnak a két
fajnal. S6t, megjelenhetnek fajspecikus elemek — példdul a csorgd a fecskénél, vagy a
vészjelek beépitése az énekbe a légykaponal —, melyek csak az adott fajnal kapnak
bioldgiai értelmet. Lathattuk azt is, hogy a fajok kozotti kiilonbségek nemcsak a fecske—
légykapo szintli 6sszehasonlitdsokban jutnak érvényre, de a kdzelrokon fajok éneke is
sok faj-, sOt populdciospecifikus bélyeget (és funkciot) hordoz, melyeknek féleg a
reproduktiv izolaci6 fenntartasdban van szerepiik. Osszességében elmondhatjuk, hogy
minden faj mas 6kologiai és szaporodasi kényszerekhez alkalmazkodik, igy maés
szelekcids tényezOk befolyasoljak az ének szervezddését, és az egyes komponensek
kiilonboz6 jelentéstartalommal €s funkcioval toltédnek fel. Nyitott kérdés marad
azonban, hogy az ének spektrografiai paramétereinek fajok kozotti kiilonbségei az eltérd
okologiai szerepek kovetkeztében alakulnak ki, vagy a mér eleve meglévo alaki
kiilonbségek jeldlik ki az énekre hatd szelekcid iranyat, aminek soran az egyes
paraméterek mas és mas tartalmat kapnak.

A dolgozatban nemcsak a jeladora hat6 szelekcidés nyomasokat vettem
figyelembe, hanem megvizsgéltam azt is, hogy az ének 4altal hordozott
informéciotartalom hogyan befolyésolja a jelvevdk dontéseit a kiillonbozd szaporodasi
szituaciokban (/8. dbra). Az ének figyelembevételével és az altala hordozott lizenet
dekodolasaval a jelvevOk szamos kozvetlen és kozvetett eldnyre tehetnek szert. A
parvalasztas direkt és indirekt szelekcios magyardzatai nem zarjak ki egymast, de mig a
direkt szelekcid altali preferenciaevollicid viszonylag egyértelmi, az indirekt szelekcio
mechanizmusai maig vitatottak (Hettyey et al. 2010). A himek kozo6tti kommunikaciot
tekintve, a territoridlis himek felmérhetik egy potencidlis kiizdelem lehetséges
kimeneteleit és egy territorium elfoglalasanak esélyeit. E mérlegelésben szerepet jatszhat
az olyan énekparamétereknek a figyelembevétele, melyek a vetélytars fizikai allapotat
jelzik. Ilyen volt példaul az énekrata. Nem érdemes egy koltoteriiletért harcba menni, ha
azt egy jo kondicioban 1év0, aktivan énekld him védi, mert a talélést veszélyeztetd
sériilések szerezhetdk, raadasul a territorium megszerzésének lehetdsége kicsi. A
ndstények szempontjabol elonyt jelenthet egy jo mindségli himmel valé parbaallas, mert
az ilyen himeknek jo mindségii territoriuma van, kevesebb parazitat hordoznak,
hatékonyabbak a taplalékszerzésben és a ragadozok elkeriilésében — e tényezok
mindegyike kihathat a t01¢16 utédok szaméaban mérhetd szaporodasi sikerre. Ezeket az
elényds tulajdonsagokat indikalhatja az énekhossz, az ének pozicidja, a repertodrméret €s

az énekrata is, melyek hatdssal voltak a parbaallas sebességére. E kozvetlen elonyok
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mellett, a parvalasztasnal szempont lehet a ratermettséget meghatarozo6 gének
oroklodésének lehetdsége, és a szignalizacio szerepet kaphat a kopuldcios dontések
kialakitasaban. Az ének apasagi viszonyok kialakitasaban betdltott szerepére a sajat és
masok vizsgalataiban kevés bizonyitékot talaltunk. Végezetiil, a populaciok kozti
Osszehasonlitasokbol arra kovetkeztettiink, hogy az akusztikus kommunikacié szerepet
jatszhat a fajfelismerésben is, €s a fajspecifikus strukturak figyelembevételével a tojok
elkeriilhetik a hibridkoltés koltségeit.

Fontos megjegyezni, hogy az ének ivari kivalasztddasban betdltott szerepére
vonatkozolag csak kozvetett bizonyitékokat tudtunk szerezni. Sajnos, az aviariumi
visszajatszasos kisérletek koriil adodoé technikai probléméknak kdszonhetéen nem tudtuk
részleteiben és direkt mddon megvizsgalni, hogy a kiilonb6z6 énekparaméterek hogyan
befolyasoljak a tojok parvalasztasi dontéseit és a himek agresszios viselkedését. Ezért a
jelvevok reakciodira a parbaallasi sebességgel, ill. az oduvisszafoglaldsi valosziniiséggel
mutatott korrelaciokbol kovetkeztettiink. Ezek a korrelacidk azt mutattdk példaul, hogy a
hosszabb énekli vagy kitett pozicidban éneklé himek gyorsabban kezdenek fészket, mint
a rovidebb énekil vagy rejtett pozicioban énekld tarsaik. Ez a megfigyelési tapasztalat azt
sugallhatja, hogy a gyorsabb parbadllas a toj6 aktiv preferencidjanak az eredménye, de
nem szabad elfelejteniink, hogy a jelenségre sok més magyarazat is 1étezhet (pl. a jobb
énekii himek jobb mindségli territoriumot tartanak, s a tojok ez utobbit valasztjadk, nem
pedig az éneket)! Ugyanezt az dvatos kovetkeztetést kell alkalmaznunk az
oduvisszafoglalassal kapcsolatban kapott eredményekre vonatkozodlag is.

A kiilonb6z6 fajokndl megfigyelt mintdzatok és levonhato kovetkeztetések szerint
az ének szervezddése, jelentéstartalma €és a kommunikéacioban betdltott funkcidja erdsen
varial a fajok kozott. Valoszintisithetd, hogy e fajszintli fenotipusos valtozatossag
azokkal az eltér6 szelekcids nyomasokkal hozhat6 6sszefliggésbe, melyekkel a fajoknak
a torzsfejlédésiik soran szembe kell nézniiik. A fajon beliil feltart lehetséges
mechanizmusokra alapozva vizsgaltuk filogenetikai komparativ médszerekkel, hogy a
madarénekre hato szelekcios tényezdk hogyan befolyasolhatjdk e szignalkomplex
szervezOdését az evolucids iddskalan. A fajok kozotti mintazatokat elemezve kimutattuk,
hogy a madarének diverzitasat kialakitd tényezdk koziil fontos lehet a parazitizmus, a
metabolikus rata és az anyai hatdsok szerepe, mig a neuralis koltségekbdl fakadod
evolucids kényszerek csak specifikus agyi magvakra korlatozodnak. Emellett a fajok

crer

koltésparazitak €és a ragadozok is reagalhatnak bizonyos vokalis elemekre, ami
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koevolucios verseny kovetkeztében visszahathat a gazda-, ill. prédafajok akusztikus
szignaljainak hasznélatara. Az ének Osszetételét befolyasolhatjak mas, 6kologiailag
egymasra tobbé-kevésbé ,,semleges’ hatast gyakorlo fajoktol atvett akusztikus
strukturdk, melyek mimetikus elemként beépiilnek a repertoarba, és esetleg funkciot
kaphatnak. Végezetiil ramutattunk, hogy a madéarének diverzitasa nemcsak a himek
énekld viselkedésébdl fakad, hanem azt is figyelembe kell venniink a jelenség
megértéséhez, hogy a néstények is kommunikdlhatnak akusztikus csatorndkon keresztiil.
Ezek a folyamatok is szamos szelekcios tényezo befolyasa alatt allnak, és a tojokra hatd
evolicids mechanizmusok is érvényesiilnek a fajok kozotti kiilonbségek kialakitasaban.

A madarének lokalis, regiondlis és globalis mintazatait gorcso ald véve, a
kiiliinb6z6 szinteken hato szelekcids nyomasok elkiilonitésével, egy 0sszetett
ellenére azonban szamos kérdés megvalaszolatlan maradt, melyek a tovabbi kutatasok
iranyat megszabjak. Az egyedek kozotti szinten megfigyelhetd valtozékonysag
kialakitasaban szerepet jatszo mechanizmusok megértésehez fontos lenne példaul
megismerniink az ének 6roklddésével és tanulasaval kapcsolatos folyamatokat. Ha az
ének a himek valamilyen genetikailag meghatarozott, tulélést befolyasolo tulajdonsagat
indikalja (pl. parazitdk elleni védekezdképesség, karos mutaciok mennyisége,
heterozigdcia, partnerrel valo genetikai kompatibilitds), akkor ez azt feltételezi, hogy
mind a jelzett tulajdonsag, mind az ének apardl fiara szall genetikai 4toroklés révén (sot,
a két jelleg kozott genetikai korrelacid van). Lathattuk, hogy az ének egyes paraméterei —
mint az énekhossz a légykaponal — viszonylag stabilak egyeden beliil, és jelzik, hogy
hogyan reagal egy adott him a kdrnyezet valtozasaira (pl. egy parazitafert6zésre). Mas
bélyegek — mint a repertoarméret — valtoznak az élet soran, €s valdsziniisithetd, hogy e
valtozasok kiilonb6z6 tanulasi folyamatok eredményei (Kroodsma 1982). Az ének tehat a
tekintetben is Osszetett, hogy az egyes komponensek fenotipusos variancidja mogott
kiilonboz6 kornyezeti, additiv genetikai, s6t anyai hatdsok hiizodnak (Forstmeier et al.
2009). Az ének preferencidjabol szdrmazo elényok mélyebb megértéséhez fontos lenne e
hatasokat elkiiloniteni.

Fentebb kiemeltem azt a hianyossagot, miszerint az ének parvalasztasban
betoltott szerepére jelenleg csak kozvetett bizonyitékok allnak rendelkezésre, tehat e
téren is szamos nyitott kérdéssel talalkozunk. A visszajatszasos kisérletek
koriilményeinek tokéletesitésével e kérdések megvalaszolasdhoz is kozelebb juthatunk.

Ha terepi koriilmények kozott sikeriilne a tojokat szimulélt dontési helyzetekbe
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kényszeriteni, akkor a visszajatszott énekek egyes paramétereinek kisérletes
manipulalasaval feltérképezhetd lenne, hogy pontosan mely énekvaltozo iranyitja a tojo
parvalaszto viselkedését. Még altalanosabb megkdzelitésben, fontos lenne az éneket a
jelvevd szempotjabol elemezni, és olyan valtozokat definidlni, amelyek a tojok
mintavételezését — és nem a megfigyelést végzd emberét — tiikrozik. A targyalt
vizsgalatokban végig olyan véltozokat hasznaltunk, amelyek az ének terepen készitett,
véges felvételeibdl és e felvételek spektrografiai elemzésébdl szarmaztak. Ez a
mintavételezés és elemzés tradiciondlisan a mi gyakorlati szempontjaink szerint alakult
ki, anélkiil, hogy a tojok perspektivajat megvizsgalva ismernénk a mért valtozok
bioldgiai jelentdségét. Nagy eldrelépést jelentene, ha az egyedek radidtelemetrias
kovetésével megismernénk a tojok mintavételezési szokésait (egy adott him
meglatogatasanak és meghallgatott énekeinek szama és hossza), és e szokdsok szerint
allitanank be a mi vizsgélati egységeinket is. Tovabba az is koncepcionalis jitast
jelentene, ha a definialt valtozok biologiai szerepét visszajatszasos kisérletekre alapozva
interpretalnank, és az akusztikus kommunikéciora vonatkozo vizsgalatokat csak a
tényleges funkcidval bird — és nem a spektrografiailag konnyen elemezhetd — valtozokra
korlatoznank.

Kiemelendd, hogy a repertodrméret egy tipikusan a feldolgozasi kényszerek miatt
definialt valtozo, mert a rendelkezésre allo, véges mintaban leszamolt énekelemek vagy
szillabusok szama viszonylag kdnnyen lejegyezhetd valtozo. E megkdzelités viszont a
repertoarméretet egy fekete dobozként kezeli, mert a tartalmi kiilonbségeket teljes
mértékben figyelmen kiviil hagyja (pl. megtorténhet, hogy két him repertoarmérete
latszolag hasonlo, de funkcionalisan mégis nagy kiillonbség van az énekiik kozott, mert a
felhasznalt szillabusok jelentdsen eltérnek). Az 6rvos 1égykapon végzett legujabb
vizsgalataink szerint, a nagyobb repertodrméret lecsokkent parbaallasi sikerrel parosul,
ami arra utal, hogy nem valo6szinii, hogy e bélyeg a tojok direkt preferenciajanak targya
lenne (Hegyi et al. 2010a). Elvégeztiik az énekek tartalmi 6sszehasonlitasat is, amivel
sikeriilt kimutatnunk, hogy egyes szillabusok megléte vagy hidnya szabja meg a
parbaallas sikerét (Garamszegi L., Zsebdk S., Torok J. 2010. birdlatra elkiildott kézirat).
komparativ filogenetikai 6sszehasonlitasok kiterjesztését a személyiség és a fajképzddés
szelekcids szerepének vizsgalataval. A fajon beliili véltozékonysdgot elemezve lathattuk,
hogy az ének jelezheti az egyedek rizikdvallalasat. Egy ilyen szignalizacionak az adaptiv

érteke attol fliigg, hogy az adott fajra milyen predacidos nyomas nehezedik. Egy
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ragadozoktdl mentes éldhelyen a tojoknak irrelevans az az informacio, hogy a himek
mekkora rizikot véllalnak egy potencialis veszély esetén, igy a személyiséget indikalo
szignalokra kis preferenciabol eredd szelekcids nyomas hat. Ezt az elképzelést kivetitve
tobb fajra azt a hipotézist tudjuk megfogalmazni, hogy a predacids nyomas, a
rizikovallalas és a madarének kozott pozitiv interspecifikus kapcsolat van. Az eddig
elvégzett komparativ elemzések kimutattdk, hogy a rizikovallalas fajra jellemzd bélyeg,
¢s kapcsolatban all a fajra nehezedd predacids nyomassal (Blumstein 2006; Meller 2008;
Moller et al. 2008). Erdekes lenne tehat ezeket az sszefiiggésekhez hozz4adni a
madarénekkel mutatott interspecifikus korrelaciokat.

Lathattuk, hogy a madaréneknek szerepe lehet a fajfelismerésben, ami azoknal a
fajoknal fontos, ahol a kéros hatasu hibridkoltések esélye viszonylag nagy. Sét, a
2005), de az ivari bevésddésen (sexual imprinting) keresztiil a szignalok tanult
komponenseit is befolyasolhatja (Grant and Grant 1997a). Ezek a mechanizmusok
egyiittesen formalhatjak a fajra jellemzd, felndttkorban produkalt ének tulajdonsagait a
hibridizacié mértékének a fiiggvényében. A direkciondlisan hat6 szexualis szelekcio
mozgatorugoja lehet a fajképzddésnek, mert a parvalasztas kritériumainak szigorodasa
reproduktiv izolacidba sodorhatja a populaciot (Satre 2000). Mivel a madarének kialakulasa
¢s evolucioja szorosan Osszefiigg a szexualis szelekcioval, azt varhatjuk, hogy a fajképzddés
sebessége kapcsolatba hozhatd a madarének komplexitasaval, vagy egyéb, ivari
kivalasztodast eldsegitd tulajdonsagaval. Ezek a rokonfajok kozotti kommunikéciora épiild
evolucids hipotézisek azt prediktaljak, hogy a madaréneket leird valtozok interspecifikus
korrelaciot mutatnak a hibridizalodni képes fajok, és a fajokon beliil megfigyelhetd alfajok
szamaval.

Komparativ vizsgalataimban figyelmet szenteltem annak a lehetséges
problémanak, hogy egy fajok kozotti szinten detektalt kapcsolatot szamos zavar6 tényezd
befolyasolhatja. Ez az in. ,,harmadik valtoz6”-hoz kothetd hiba elméletileg minden
korrelacios vizsgalatban fellép. Ennek kikiiszobolésére azt az altalanos eljarast kovettem,
hogy a szdmitasba vehetd zavar6 tényezoket statisztikailag kontrollaltam, ugy, hogy az
evolucios modellbe kovaltozoként bevettem dket. A modszer hatékonysaga viszont
megkérddjelezhetd abban az esetben, ha nem vesziink szdmitasba minden zavard
tényezOt, vagy azért, mert nem gondolunk rd, vagy azért, mert nincs ra adat. Sajnos
azonban, ezekre a korrelativ statisztikai eljarasokra vagyunk kénytelenek hagyatkozni,

mert a komparativ megkozelités kizarja a manipulativ, kisérletes megkozelitést. A
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modszer tokéletesitése abban allna, ha 1étre tudnank hozni egy mindenki szdmara
hozzaférhetd adatbazist, mely minél tobb fajra tartalmaz informaciot olyan valtozokra,
adatbazist hasznalva minden komparativ elemzésben, standard modon tudnank

kontrollalni a fajok legfobb 6koldgiai és életmddbeli paramétereire.
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