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Az egyedek fenotipusos ratermettségének alakulasat nemcsak a gének befolyasoljak, hanem
a kornyezet is, amelyben az ¢161ény fejlodik. A korai (embrionalis) kornyezeti hatasok jelent6sen
befolyasolhatjak a ratermettséget (Moussou and Fox 1998). A méhlepényes emldsokkel ellentétben,
ahol a sziiletés elott szoros kapcsolat all fenn a fejlédé embrid és a néstény kozott, a madarakndl az
embrio az anyatol elvalasztva, a tojasban fejlodik. Régota ismert, bar vad populaciokban kevésbé
tanulméanyozott folyamat, hogy a toj6 madar képes befolyasolni utédainak életkilatasait a tojasba
allokalt anyagok révén (Schwabl 1993, Winkler 1993, Surai and Speake1998, Mousseau and FoX
1998, Blount et al. 2000). A tojas életképessége alapvetden megszabja a sziilok és egyben az utodok
ratermettségét is. A kiilonb6zd anyagokat a tojé madar juttatja a tojasba, ezért ezt a korai kdrnyezeti
hatast anyai vagy maternalis hatasnak (részrehajlasnak) nevezik. Tobb utdd esetén az embridk
egymastol elvalasztva, kiilon tojasban fejléddnek, ami lehetéveé teszi, hogy a tojo kiilonbséget tegyen
az anyag- és energiaallokécio soran az utdédok kozott.

Az anyai részrehajlas alabbi harom teriiletét kutattdk részletesebben az utdbbi tizendt évben
(Williams 1994, Royle et al. 1999 Schwabl 1993 Surai and Speake 1998 Haq et al. 1996, Bohm et
al. 1997 Nagqi et al. 1983, Gratzik et al. 1994, Saino et al. 2002a,b):

1) Ivararany manipulacio.

I1) Makrotapanyagok (zsirok, fehérjék, kisebb mértékben szénhidratok) mennyiségének
manipulacidja, mely a tojasok és/vagy a sargédja méretének varianciajaval konnyen
kozelithetd.

iii) Kis koncentracioban is hat6 un. ,,biomolekulak” (pl. immunvédekezéssel kapcsolatos
anyagok, stressz- és ivarihormonok, vitaminok, karotinoidok ill. bizonyos elemek)
mennyiségének manipulacidja.

Hattérmagyarazatok az anyai részrehajlasra

Az intrapopulécios vizsgalatoknal a maternalis preferencidhoz kapcsolddd proximalis és
ultimalis okok tekintetében legalabb harom, egymast nem kizar6 hipotézist kell megemliteniink:

i) A n6éstény min6ség hipotézis (NMH), melynek Iényege: az egyedek kdzotti tojasmindség-
varianciat (ivar, méret és specidlis tartalom) a tojast eldallitd tojé mindsége (kor, méret,
tomeg stb.) mint proximalis faktor szabja meg.

I1) A him mindéség hipotézis (,,differencialis allokacio hipotézise”, DAH), melynek lényege:
segithetik utédaik jovobeni kilatasait. Az eredeti (Burley 1988) preferencialis (jobb
mindségli par nagyobb mértékll utodsegitést indukal) megkdzelités mellé felvehetjiik a
parfiiggé kompenzaciot (rosszabb mindségli par nagyobb mértékii utodsegitést indukal) is,
valamint az eredetileg szocialis parra vonatkoz6 megallapitasokat kiterjeszthetjiik a parba
allas utdn, a parkapcsolaton kiviili parosodaskor valasztott (extrapar) himre is.

iii) A kornyezet mindség hipotézis (KMH), melynek Iényege: a kornyezet varianciaja
proximalis okként magyardzza a tojasmindség-variancia legnagyobb részét.

Jelen kutatas soran az eurdpai énekesek tipikus modellfajainak szabadfoldi (6rvos 1égykapo,
széncinege, kék cinege) illetve egy Tyukalkatt (japanfiirj) laboratériumi populacidiban vizsgaltuk
az anyai részrehajlas variancidjanak ratermettséghatasait. Korrelativ és manipulativ modszereket
egyarant hasznaltunk a mintdzatok megismeréséhez. Az eredeti célkitlizések mindegyikét
megvalositottuk, tobb-kevesebb sikerrel, és néhany vj irany (tojashéj, immunanyagok, ujjarany
jelzés szerepe) vizsgalatat is elkezdtiik, melyeket részleteiben csak az elkdvetkezd években fogunk
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vizsgalni. A cikkekben megjelent eredményeket csak vazlatosan ismertetem, a nem publikalt
részeket kissé részletesebben.

Az eltéro tojashormonszintek hatasa a fiokak ivarara (I. téma)

Nem publikalt eredmények

Schwabl (1996) kimutatta, hogy a nagyobb androgéntartalmu tojasokbdl szarmazo fiokak
fejlodése gyorsabb, €s nagyobb kirepiilési tomeget érnek el. A gyorsabban fejlédo fiokak
agresszivebbek, taplalékkérd viselkedésiik intenzivebb, ezért tobb taplalékhoz jutnak. A fentiekbdl
prediktalhatjuk, hogy a tobb him ivari hormont, tesztoszteront tartalmazo tojasokbol him ivara egyedek
fejlodhetnek.

Az utddok ivara €s a tojas tesztoszteron-tartalma kozotti kapesolat vizsgalatahoz a populaciobol
randomizalt médon valasztottunk 6rvos 1égykapo fészekaljakat (n=31). A begyijtott tojasok genetikai
apasagi és ivarvizsgalatat 3 napi inkubacio6 utan végeztiik, ami lehetévé tette, hogy a sargaja
tesztoszteron szintjét is meghatarozzuk. A korrelativ analizisek (GLZ, binomidlis eloszlas, logit
modell) a kovetkez6 eredményekre vezettek:

i) Az idegen fiokak aranya (Wald stat. p=0,712) és a tesztoszteron (log) koncentracio (Wald
stat. p=0,225) nem kapcsolddott a tojasrakas sorrendjéhez, bar az utdbbi ndvekvo értékeket
mutatott a sorrenddel.

i1) A fiokak ivara szignifikans mintazatot mutatott a lerakott tojasok sorrendjében (1. tojas nd
jellegli, a 2., 5. és 6. tojas him jellegi (Wald stat. p=0,006)).

Iii) A par him homlokfoltja nem befolyasolta a sorrendfiiggd ivarmintazatot.

1v) A korabbi vizsgalataink (Michl et al. 2002) alapjan vart mintdzatot nem kaptuk meg ezen az
adatbazison, nevezetesen a par him homlokfoltja nem kapcsolodott az idegen fiokak sorrend
szerinti megoszlasahoz (Wald stat. p=0,1).

v) A tojasok tesztoszteron koncentracidja nem magyarazta a tojasok ivarat (Wald stat.
p=0,659).

Osszefoglalva azt mondhatjuk, hogy predikcionkkal ellentétben az ivar és a tesztoszteron szint
nem mutat kapcsolatot és az idegen fiokédk hormonszintje sem tért el a szocialis himtdl szarmazo
fiokak hormonszintjétél. Az eredményeket még nem sikeriilt publikalnunk, melyben a sajat hibaink
mellett nagy szerepe lehet annak is, hogy csak negativ eredményeket kaptunk.

A tojasméret szerepe az anvai részrehajlasban (1. IL. II1L. IV. témahoz kapcsolodo vizsgalat)

Korrelativ megkozelitések

(Hargitai, R., Torok, J., Toth, L., Hegyi, G., Rosivall, B., Szigeti, B. and Sz6116si, E. 2005: Effects of environmental
conditions and parental quality on the inter- and intraclutch egg size variation in the collared flycatcher (Ficedula
albicollis). Auk 122: 509-522.)

A tojdsméret az egyik legegyszeriibben mérhetd valtozo, ami a tojasok mindségét
jellemezheti. Az 6rvos légykaponal végzett tobb évre (336 fészekalj 2110 tojasara) kiterjedd
vizsgalataink szerint a tojasméret fészkek kozotti (ANCOVA: F7 326=13,99; p<0,001) és fészken
beliili (F321324=3,11; p<0,001) varianciaja igen jelentos. A madarak érkezésekor (aprilis masodik
fele, 14 napos intervallum) mért tlagos napi homérséklet alapjan meleg (kedvezd) és hideg
(kedvezoétlen) éveket lehetett elkiiloniteni. A kedvezoétlen években a tojasméret kisebb volt, mint
a kedvezo években (F133,=12,99; p<0,001). A fészekaljméretnek (F;33,=0,54; NS) nem, a
koltéskezdésnek (F1 326=5,90; p=0,016) viszont szignifikdns hat4sa volt tojdsméretre. Ha a
koltéskezdés mellé a napi atlagos hdmérsékletet (mint kovaltozot) is bevettiik a modellbe a
koltéskezdés hatasa megsziint (parcialis R=0,07; F1325=1,45; NS), és csak az atlagos napi
hémérséklet hatott (parcialis R=0,21; F133;=15,63; p=0,001). A him tollazati és morfologiai
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bélyegei nem magyaraztak szignifikansan a tojasméret varianciajat, ugyanakkor a tojo
madarak kondicidja szignifikans kapcsolatot mutatott a tojasmérettel. Sem a tojok kora
(kétutas ANOVA: év és kor a faktorok, F; 45=0,009; NS), sem a himek kora (F; 112=0,28; NS) nem
kapcsolddott a tojasméret-variancidhoz.

A fészekaljon beliili mintazatot tekintve jo években a tojok novelték a tojasok méretét a lerakas
sorrendjében (ismételt méréses ANOVA év>Xtojassorrend interakcio: Fy1336=8,87; p<0,001, év,
mint faktor: F4344=25,65; p<0,001). A mintazatot nem befolyasolta a toj6 kora és kondicioja, sem
a him tollazati vagy morfolégiai bélyegei. A fészekaljon beliili novekvo tojasméret felveti annak
lehetdségét, hogy a tojok az aszinkron kelés kdvetkeztében késdbb keld kisebb fiokak hatranyat
kompenzaljak a tobblettapanyagokkal. Az el6z6 évek vizsgalatait felhasznalva részletesen
elemeztiik a fiokak novekedését, és adatainkkal alatamasztottuk a sziil6i kompenzacio6 lehetdségét
(Rosivall et al. 2005). A koltéskezdés (interakcio a tojassorrenddel F41304=0,81; NS), a hdmérséklet
(interakcid: F41304=1,65; NS) és a fészekaljnagysag (interakcid: Fg1326=0,35; NS) nem befolyasolta
a mintazatot.

Szexual-szteroidok szerepe az anvai részrehajlasban (11. és IV. téma)

Korrelativ megkazelitések
(Michl, G., Torok, J., Péczely, P., Garamszegi, L.Z. and Schwabl, H. 2005: Female collared flycatchers adjust yolk
tetosterone to male age, but not to attractiveness. Behavioral Ecology 16: 383-388.)

A preferencidlis DAH joslésa szerint az 6rvos légykapd tojoknak tobb androgén hormont
kellene juttatniuk a tojasokba, amikor parjuk jo minéségii €s/vagy attraktivabb. 25 fészek adatai
alapjan a tojassargéja tesztoszteron-koncentracidja nem varialt a tojo szocialis parjanak ivari
szignaljaival, sem a fehér homlokfolt, sem a fehér szarnyfolt méretével. A fészekaljon beliili
variancidt nem magyarazta a tojasok lerakasanak sorrendje, és a sorrendtdl valo fliggetlensége nem
modosult a himek homlokfoltjanak nagysaga szerint. Az adott évben késdbb koltd tojok tojasainak
hormonszintje magasabb volt. Ugyanakkor a fiatal, szubadult himekkel parba all6 tojok atlagosan
tobb tesztoszteront (koncentracid €s tartalom alapjan is, tartalomra vonatkozo6 analizisek nincsenek
bemutatva) juttattak a tojasokba. A hazai populdcioban, hasonloan az északiakhoz, a fiatal himek
altalaban késobb kezdenek kolteni. Ha az analizisekben kovaltozoként szerepelt a koltéskezdés,
akkor is erds korhatas mutatkozott a tesztoszteronszintekben. A tojasok tesztoszteronszintje nem
fliggott a tojok fenotipusatol (csiidhossz, testtomeg, szarnyhossz) és koratol.

Publikalas alatt 1év6 eredmények
A tojas androgének természetes mintazata és fejlodési korrelatumai

24 random valasztott 6rvos légykapd fészekaljnal még az inkubacié megkezdése elott az
Osszes tojasabol biopsziara alkalmas manipulatorral kis mennyiségii mintat (max. 10 mg) vettiink .
A mintazott tojasokat a kotlas utols6 napjan keltetdgépbe helyeztiik, és a kikel6 fiokak tojashoz
tartozasat pontosan azonositottuk. A kikelt fiokakat egyedileg megjeldltiik, majd a szarmazasi
fészkiikkel azonos iddpontban kel6 masik fészekbe szallitottuk. Ez a fiokacsere lehetové tette, hogy
a tojason keresztiili illetve genetikai hatdsokat elvalasszuk a neveltetési hatasoktol. A cserélt
fészekaljak tomegét kirepiilos korig kétnaponta meértiik. A sziildmadarakat etetés kozben
megfogtuk, méretiiket, fehér tollazati diszeik méretét és tollazatuk szinezetét (spektrofotométerrel)
szdmszerisitettiik. A fiokaktol vért vettiink az ivar meghatarozasa céljabol. A tojas biopszidkbol
prof. Ton Groothuis laboratériumaban (Groningen, Hollandia) meghatarozasra kertilt a
tesztoszteron (T) és az androszténdion (A4) koncentracioja. Elévizsgalatokban megtudtuk, hogy a
dihidrotesztoszteron (DHT) mennyisége a vizsgalt populacioban elhanyagolhato, ezért ezzel a
hormonnal tovabb nem foglalkoztunk. A kisérletes fiokak ivardnak meghatarozasa még
folyamatban van. Mivel a vizsgélt populdcidban a him €s tojo fiokak eltéréen novekednek, a
novekedés mintazatait jelenleg még nem tudjuk megbizhatéan elemezni, azonban a hormonok
alapvetd mintazatait ismertetjik.
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A hormonszintek repetabilitasa fészekaljon beliil szignifikéns, de viszonylag alacsony volt
(intraclass correlation (SE) tojastomeg: 0,79 (0,06), T: 0,15 (0,08), A4: 0,20 (0,09)). A variacids
koefficiens (CV) a T-re nagyobb volt, mint az A4-re vagy a tojastomegre (tojastomeg: 0,075, T:
0,149, A4: 0,066). Fokomponens analizisek megmutattak, hogy a két hormon ¢s a tojastomeg
Osszefiiggései fészekaljak kozt €s fészekaljon beliil eltérnek. Fészekaljak kozott a valtozas 6
iranya a T és A4 koncentraciok parhuzamos mozgasa ¢és a tojastomeg ezzel ellentétes mozgasa
(factor loading értékek T: 0,75, A4: 0,75, tojastomeg: -0,82). A masodik uralkodo irdny a T és A4
egymassal ellentétes mozgasa (factor loading értékek T: -0,57, A4: 0,60, tojastomeg: 0,02).
Fészekaljon beliil a valtozas f6 iranya a T és A4 azonos iranyt mozgasa (T: 0,79, A4: 0,81,

tojastomeg: -0,08), a masodik {6 irdny a tojastomeg hormonoktol fiiggetlen valtozasa (T: 0,23, A4: -

0,13, tojastomeg: 0,98), mig a harmadik f6 irany a két hormon egymassal ellentétes mozgasa (T: -
0,56, A4: 0,57, tojastomeg -0,21). A két androgén korrelacioja alacsony mind fészekaljak kozott (r
=0,32), mind fészekaljon beliil (r = 0,29). Ez és a fenti fokomponensek is megmutatjak, hogy
funkciondlis jelentdséggel birhat nemcsak a két hormon parhuzamos véltozéasa, hanem az aranyuk
is. Fészekaljak kozott az apai szinezet egyes komponensei 0sszefliggtek a tojasok
hormondsszetételével. A T koncentracié pozitivan korrelalt a him szarnyfoltjanak méretével (r
=0,5, p=0,001), mig a T/A4 arany (2. fékomponens) pozitiv 6sszefiiggést mutatott a him
tollazatanak UV visszaverésével (r = 0,59, p=0,001). Végiil fészekaljon beliil a tojasok
lerakasanak sorrendjével a tojastomeg nétt, de a hormonok koncentracioi és aranya nem
valtoztak (fokomponens értékek elemzése).

Ezen adatok alapjan a fiokdk ivardnak megismerése utan az alabbi kérdésekre fogunk valaszt
keresni.

crer

2) Fligg-e a tojasandrogének fejlédési hatasa a fidka ivaratol, kelési sorrend;jétdl, illetve a
sziil6k egyedi mindségétdl (tollazati jelzések alapjan)?

3) Osszhangban van-e a sziil8i bélyegek fiokafejlddési hatdsa azzal, ahogy a tojok a
fiokafejlodésre hatd tojas hormonokat a sziil6i bélyegekhez igazitjak? Mas szdval, adaptiv-e
ebbdl a szempontbdl a tojasok androgénszintje?

Kisérletes megkozelitések
(Hegyi, G. and Schwabl, H. 2009: Do different yolk androgen hormones exert similar effects on the morphology or
behaviour of Japanese quail hatchlings (Coturnix japonica)? Journal of Avian Biology, in press)

A tojasban talalhaté androgén hormonok specifikus hatasai

A tojassargajaban talalhato androgénekkel kapcsolatban altalanosan elterjedt vélemény,
hogy szerepiik a fiokak kelés eldtti és kelés utani fejlodésének eldsegitése. A tényleges kutatasi
eredmények azonban nem rajzolnak ki ilyen egyértelmi képet. A megfigyeléses vizsgalatokban az
androgének alapvetd hattérvaltozokkal, mint az ivar vagy a tojassorrend, kiilonbozd iranyu és
erdsségli 0sszefiiggéseket mutattak. A tojas hormonszintjét kisérletesen manipuldlo vizsgalatok
szintén hol pozitiv, hol negativ hatasokat detektaltak az utédokra. Az eredményeknek kétféle
Mmagyarazata lehetséges. Egyrészt, a tojasban talalhaté androgének hatasa és szerepe fajok és
populaciok kozott eltérhet. Masrészt, talan a vizsgalatok voltak hianyosak. Az utobbi kritika
biztosan igaz, mivel a tojasban talalhato harom androgén hormon (T, A4, DHT) koziil a kutatok
tobbsége, veliink egyetemben, csak egyet vagy kett6t vizsgalt, a hormonszint-manipulaciok pedig
vagy a T, vagy a T+A4 szinteket emelték meg. Mivel a harom hormon metabolizmusa ¢€s igy
potencialis hatéasa is eltér, valamint relativ mennyiségiik fajok kozott és fajon beliil is valtozik,
mindharmuk egylittes vizsgalata siirgetének tinik.

A harom tojaSandrogén kisérletes manipuldacioja laboratoriumi populacioban
Ezt a kisérletet a Washington State University-n végeztiik. Tenyésztotdl szarmazo friss
japanfiirj (Coturnix japonica) tojasok sargajaba infuzios tii és miianyag fecskendé segitségével a
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harom hormon egyikét vagy hordozoanyagot juttattunk. A dozisokat ugy valasztottuk meg, hogy a
manipulécio jelentds, de még a természetes tartomanyon beliili valtozast okozzon. A tojasokat
keltetogépben keltettiik, pontos kelési idejiiket megfigyeltiik, majd a fidkakat csoportokban
neveltiik. Atlagosan kétnapos korban izolacios tesztben vizsgaltuk a madarak viselkedését, mig
atlagosan haromnapos korban morfologiai méréseket végeztiink. A viselkedési valtozokat
fokomponens analizissel két mérdészamban egyesitettiik, amelyeket csoportkeresé viselkedésként és
félelmi reakcioként értelmeztiink.

A keléssiker és kelési id6 nem tért el a kezelések kozott. A testtomeg és a szkeletalis méret
korai novekedését a T kezelés erésen lelassitotta, szinte blokkolta a tobbi csoporthoz képest. A
csoportkeresési viselkedést az A4 és DHT injekciok serkentették a kontrollhoz képest, miga T
hatdsa hasonld, de gyengébb volt. Az eredmények azt sejtetik, hogy a kiillonbdz6 androgének hatasa
¢s igy lehetséges szerepe is kiilonbdzo lehet a tojasban. Azoknal a fajoknal, ahol az A4 mennyisége
nagysagrendekkel meghaladja a tobbi androgénét, elképzelhetd, hogy a tojok az A4 szinteket
allitjak be kornyezetiiknek és allapotuknak megfelelden, a T és DHT pedig az A4-bdl
szintetizalddnak az embrid enzimjei segitségével. Ez elonydsnek tiinhet, ha a nagy mennyiségi,
tartosan jelenlévd T szamos lehetséges negativ hatasara gondolunk. Vizsgalatunk azt sugallja, hogy
a harom hormon szerepének tovabbi kutatasara van sziikség, mieldtt a tojas androgének szerepérol
altalanos kovetkeztetéseket vonnank le.

A karotinoidok és vitaminok szerepe az anvai részrehajlasban (111. és I'V. téma)

Korrelativ megkazelitések

(Hargitai, R., Matus, Z., Hegyi, G., Michl, G., Téth, G. and To6rok, J. 2006: Antioxidants in the egg yolk of a passerine:
differences between breeding seasons. Comparativ Biochemistry and Physiology Part B 143: 145-152.

Hargitai, R., Matus, Z., Toth, Gy. and Torok, J. 2005: Male age and laying order affects yolk f-carotene concentration
in the collared flycatcher. Ref# 285. 29" Int. Ethol. Cong. (Budapest, Magyarorszag)

Torok, J., Hargitai, R., Hegyi, G., Matus, Z., Michl, G., Péczely, P., Rosivall, B. and To6th, G. 2007: Carotenoids in the
egg yolks of collared flycatchers (Ficedula albicollis) in relation to parental quality, environmental factors and laying
order. Behavioral Ecology and Sociobiology 61: 541-550.)

A rovarevd énekesmadarak szamara a karotinoidok felvétele csak kozvetetten lehetséges, ezért
feltételezhetden a felvétel koltsége magasabb, mint mas fajoknal. Emiatt ezek a madarak rendkiviil
alkalmasak a karotinoidelérhet6ség hatasanak vizsgalatara.

A vizsgalatokba bevont szén- és kék cinegék valamint 6rvos 1égykapok f6 taplaléktipusa a
lombfogyaszt6d Lepidoptera larvak, melyek a karotinpigmenteket a levéllemezek ragasa révén veszik
fel. E taplaléktipus abundanciaja jelent6sen valtozhat a szaporodasi periodusok kozott, illetve egyetlen
szezonon beliil is, ami felveti a koltés id6zitésének fontossagat. A rezidens cinegék és a hosszh tava
vonul6 1égykapok eltérd életmenetet mutatnak. Feltételezhetd, hogy a karotinoidelérhet6ség
limitaltsaga miatt intra- (esetleg inter-) specifikus versengés alakul ki az egyedek kozott, ezért a koltd
parok denzitasa befolyasolhatja a pigment felvételt.

HPLC analizisek segitségével az 6rvos 1égykapok tojasaibol hét fontosabb karotinvegyiiletet
mutattunk ki. Négy masik karotinvegyiilet is meghatarozasra kertilt, de ezek szerkezeti azonositasat
még nem sikeriilt elvégezni (ismeretlen 1: feltehetden hipofil karotinok elegye, ismeretlen 2: keto-
lutein; ismeretlen 3: kantaxantin-szarmazék; ismeretlen 4: nem ismert vegyiilet). A dominalé
karotintipus a lutein volt, a tojasok karotintartalmanak a 67,4 - 75,2%-at tette ki. A vizsgalati
években a tojasok karotinkoncentracigja eltérd volt. A tobbi dsszetevo is jelentds éviiiggd varianciat
mutatott. A jelent6sebb karotinok (lutein, cisz-lutein, B-karotin és zeaxantin) koncentracidja
korrelalt egymassal. A karotinoidok mellett az E-vitamin koncentracidjat is becsiiltiik, amely
pozitivan Kkorrelalt az 6sszkarotin-koncentracioval, viszont nem mutatott kapcsolatot az A-
tojasméret €s a tojasszam sem mutatott kapcsolatot az 9sszkarotin, az A- és az E-vitamin
mennyiségével. A tojasok lerakasanak sorrendjével nétt a B-karotin-koncentracié. Az utolso
tojas kb. 50%-kal tobb p-karotint tartalmazott, mint az elsd tojas. A tobbi dsszetevd nem mutatott
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kapcsolatot a tojassorrenddel, bar megjegyzendd, hogy az dsszkarotinoid mennyisége is nott kozel
szignifikans mértékben az utolsé tojasnal, az eldtte 1évohoz képest.

Az 6rvos légykapoktol (és a két cinegefajtol) gytijtott mintak karotin- és
ezért szamos elemzésben a tojasok sargdjanak sarga/voros arnyalatat (standard szinskala alapjan)
hasznaltuk. A tojasok sargajanak szinezete, hasonloan mas fajokhoz (Alonso-Alvarez et al. 2004)
jelezheti a tojas karotinoidtartalmat (Blount et al. 2000). A lutein (sarga szini karotinoidvegyiilet) és a
narancs/vords szinl karotinoidvegyiiletek magasabb koncentracioja a sargdja szinezetét a voroses
tartomanyok felé tolja el (Fletcher 1980). A fentiekre alapozva, a tojas sargaja szinezetének becslésével
karotinoidkoncentracid és/vagy a voros szinezetli vegyiiletek aranya.

Az 0rvos légykaponal a tojas tesztoszterontartalmahoz hasonloan a karotinoid alapu sargasag
alapjan is elvetheto, hogy a tojok parjuk homlokfolt mérete alapjan varialjak a bioaktiv anyagot
tojasba juttatasat. Ugyanakkor a tesztoszteronndl tapasztaltakhoz hasonldan a himek koratol fiiggott
a tojasok sargasaga. A TMH predikcioja szerint a tojo mindsége az elsddleges meghataroz6 a tojas
mindsége szempontjabol. Vizsgalataink nem tdmasztottak ala ezt a predikciot: nem talaltunk
kapcsolatot a tojora jellemz6 morfologiai valtozok, valamint a koruk és a karotinoidok koncentracioja
kozott.

(Tovabbi részletek a fenti cikkekben talalhatok.)

(Szigeti, B., Torok, J., Hegyi, G., Rosivall, B., Hargitai, R., Sz6116si, E. and Michl, G. 2007: Egg quality and parental
ornamentation in the blue tit. Journal of Avian Biology 38: 105-112.)

A kék cinegénél ismert, hogy a kék fejteté UV reflektanciaja fontos szignal az ivari
kivalasztodasban (Andersson et al. 1998, Hunt et al. 1998) igy a DAH alapjan feltételezhetjiik, hogy
a tojok tobb utoddsegitd bioaktiv karotinoidot juttatnak a tojdsokba, ha parjuk UV szinezete
erdteljesebb. Ellentétben a széncinegével, ahol a him ivari szignal nem magyarazta a
karotindepozici6 varianciajat, a kék cinegénél pozitiv kapcsolatot talaltunk a szignal (UV
reflektancia) és a tojasszik sargasaga kozott. Ugyanakkor a him melltollainak sargasaga nem
mutatott kapcsolatot a sziksargasagaval. Nem talaltunk kapcsolatot a himek kora és a tojasok
sargasaga kozott. A tojok morfoldgiai €s tollazati bélyegei, €s a himek cstidhossza €s testtomege
nem mutattak szignifikans kapcsolatot a tojas sargajanak karotinoid alapu szinezetével. A
morfoldgiai és tollazati bélyegek alapjan asszortativ parvalasztas ebben az esetben nem volt
kimutathato.

(Lakatos, A., F6z6, R.,. Hegyi, G. és Torok, J. 2008: Tollazati szignalok és anyai hatas vizsgalata széncinegénél (Parus
major). Allattani Kézlemények 93(1) 17-28.)

Ismert, hogy a széncinegetojasok f6 karotinoid pigmentjei a lutein €s a zeaxanthin (Dufva
and Allander 1995, Horak et al. 2002), melyek a himek és a tojok sarga szinezetl tollaiban is
megtalalhatok. A pilisi populdcidban 57 fészeknél mértiik a sziilok morfologiai és tollazati
tulajdonsagait, és a fészekaljak els6 harom tojasat begylijtve azok méretét €s sargdjanak szinezetét
mértiik.

A széncinegékkel végzett elemzéseink harom koncepciondlis pillérre épiiltek.

I) A szaporodas koltséges, ezért tobbszor szaporodo fajok egyedei sajat mindségiik és
allapotuk, illetve a kdrnyezet mindségének fiiggvényében optimalis kompromisszumra
torekednek jelenlegi szaporodasi befektetésiik, valamint talélési és jovenddbeli szaporodasi
esélyiik kozt.

i) A szexualis szelekcidban szerepet jatszo jelzések vizsgalata. A jelzések olyan viselkedési
vagy kiilsé morfologiai bélyegek, amelyek megmutatjak az egyed genetikai vagy fenotipusos
mindségét, allapotat, €s igy megkonnyitik a tobbi egyed szamara, hogy szaporodési
stratégiajukat ennek megfelelden hangoljak.
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i) Az el6z6 két koncepcio talalkozasat jelenti a differencialis allokacio, amikor is az egyedek a
partneriik mindségét jelzo bélyegekhez igazitjak a jelenlegi szaporodasba torténd
befektetésiiket.

Vizsgalatainkban arra voltunk kivancsiak, hogy a széncinegék elsédleges, tojasokba torténd
szaporodasi befektetése milyen Osszefiiggést mutat a tojo és a him egyedi mindségével. Két évben
vizsgalddtunk, amelyek egyike viszonylag kedvez6 taplalékkinalata év volt, a masik viszont rendkiviil
rossz iddjarasu. Az eddigi vizsgélatok soran legtobbszor egy adott befektetési irany kertilt goreso ala,
az egyedi mindség tobbféle mércéjének egyiittes figyelembe vételét pedig nagy mértékben zavartak a
sok, részben korreldldo mérdszambol eredo statisztikai, értelmezési nehézségek. Mi ezért
megprobaltuk integraltan vizsgalni az egyedi minéség és a szaporodasi befektetés dimenzioit.

A széncinege mindségének morfoldgiai indikatorai koziil a testtdmeget, a testméretet €s a
fekete melanin szinezetli hassav méretét, a szinezeti indikatorok koziil pedig a karotinoid tartalmi
sarga melltollak szinét, illetve a fekete fejteté melanintartalma és tollszerkezete altal kialakitott
szinezeti tulajdonsagait vettiik figyelembe. A szinvaltozdokat objektiv modszerrel, spektrofotométerrel
mért adatokbol szamoltuk. A szaporodasi befektetés mércéi a tojasok szdma, az els6 hadrom tojas
mérete, sargajanak tomege €s a szinezet alapjan becsiilt karotinoidtartalma volt. Az ivaronkénti
morfologia és szinezet, valamint a szaporodasi befektetés jellemzdit kiilon fokomponens
analizisben szintetizaltuk, hogy megtalaljuk egyiittes valtozasuk f6 iranyait, és ezen iranyokat
hozhassuk Osszefliggésbe egymassal.

A morfologia a tojoknal és a himeknél is két f6 valtozasi iranyt mutatott, az egyik a testméretet
¢s testtdmeget, a masik a hassdvméret varianciakomponensét jelentette. A tojok szinezetének két
fékomponense a fejtetd illetve a sarga mell szinezetét szamszerisitette, mig a himek hasonlé analizise
a fej és a mell szinezetének egy szintetikus mércéjét, valamint a fejtetd UV szinezetének mérdszamat
eredményezte. A tojasokba torténé befektetés elso fokomponenstengelye negativan korrelalt a
tojasszammal, de pozitivan a tojasmérettel és a sargaja méretével. A sargaja karotinoidtartalma a
tobbi valtozoval egyaltalan nem korrelalo kiilon tengelyt adott, igy ezt fliggetlen valtozokeént
elemeztiik.

Az eredmények a kovetkezoket sugalljak.

Egyrészt, a jobb kondicioji, nagyobb tojok nagyobb, de kevesebb tojast raknak (utodok
mérete és szama kozotti trade-off). Masrészt, jo évben a tojok a fejen erés UV szinezetet mutato
himeknek is kevesebb, de nagyobb tojast raknak. Harmadrészt, a sargabb melli, valésziniileg
jobb sziiléi minéségii tojok a karotinoidokat jo évben inkabb a szaporodasba (a tojasokba)
iranyitjak, mig rossz évben inkabb ,,megtartjak” azokat sajat talélésiik és jovObeni szaporodasuk
elosegitésére. Eredményeink ramutatnak az egyedi mindség és a szaporodasi befektetés szintetikus
megkozelitésének eldnyeire, valamint felhivjak a figyelmet a differencialis allokacio
kornyezetfiiggésére és a kiilonb6zo befektetési komponensek negativ osszefiiggésébol eredé
allokacios korlatok jelentoségére.

Kisérletes megkozelitések (11/3., IV. téma)

(Hargitai, R., Arnold, K.E. Herényi, M., Prechl, J and Torok, J. 2009: Effects of social environment and maternal health
state on egg composition in the collared flycatcher (Ficedula albicollis). Behavioral Ecology and Sociobiology 63: 869-
882.)

A szocialis kdrnyezet maternalis allok4ciot befolyasold hatasat kisérletesen vizsgéltuk 6rvos
légykapdkon. A szocidlis kdrnyezet fontos komponense a denzitas és annak egy specialis
Osszetevdje, az azonos ivari egyedek szama, melynek ndvekedése az egyedek kozotti
konfliktusokat teheti gyakoribba. Vizsgalatunkban random kivalasztott 6rvos 1égykapo paroknal
(n=8) a tojo fertilitasi periodusaban a fészekoduhoz kozel, kalitkdban egy fertilis tojdomadarat
helyeziink el 2x 1,5 drara, ¢és figyeltiik a rezidens madar reakciodjat. A fészekaljbol két tojast
begytjtottiink. A vizsgalatokat parhuzamosan egy kontroll (lires kalitka) csoporttal is elvégeztiik. A
begylijtott tojasok tesztoszteronszintjének meghatarozasa folyamatban van. Eredményeink szerint a
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légykapo tojok tobb idot toltenek fészkiiknél a betolakod6 tojo jelenlétében, tojasaikban a
sargaja mérete Kisebb, viszont a tojasok tesztoszteronkoncentracioja magasabb. Azt is
kimutattuk, hogy a koltési denzitas nem hatott a tojasok tesztoszteronkoncentraciéjara. A
betolakodo tojok (kalitkaban Kifliggesztett fertilis t0jo), potencialis masodlagos tojoként jelenhetnek
meg, csokkentve a himek gondoz6 tevékenységét az elsddleges fészeknél. Ebben az esetben az
elsédleges tojok altal a tojasokba juttatott nagyobb tesztoszteronszint egy adaptiv viselkedés
eredményeként jelentkezhet. A tojas tesztoszteronszintje noveli a fiokak kéregetd viselkedésének
intenzitasat, igy a par him gondozo viselkedése fokozottabb lesz az elsddleges fészeknél, mialtal a
koltés sikeressége néhet. A szocialis kornyezet tehat modosithatja a tojasok szteroid hormon- és
tapanyagtartalmat, ami a fiokak késébbi fejlodésére és thlélésére is hatassal lehet. Ugyanakkor a
kisérletekben nem tudtuk kimutatni, hogy a szocialis kornyezet megvaltozasa hatassal lenne a

crer

crc

mennyiségll bioaktiv anyagot juttatni tojasaikba.
(Tovébbi részletek a fenti cikkben talalhatok.)

Kiegészitések

Az anyai részrehajlashoz kapcsolodé olyan eredményeink, melyek a célkitiizésekben
még nem szerepeltek explicit médon. Ezek a témak a kutatasi folyamat soran keriiltek
elétérbe, egyesek segitettek a kapott mintazatok megértésében, masokat éppen az alternativ
lehetoségek kapcsan kellett vizsgalnunk.

1) Eldkisérlet az ivari hormonok fiokandovekedést befolydsolo hatdsanak vizsgdlatahoz

tartomanyon beliili) tesztoszteron mennyiségének embriotalélésre, kikelési sikerre, kelési tomegre
és kirepiilési tomegre gyakorolt hatasat. A kisérlet célja a tojasoltas technikdjanak a kidolgozasa
volt. Kifejlesztettiink egy oltokésziiléket, melyhez egy specidlis kialakitasu Hamilton-fecskend6t
kapcsolva rutinszeriien és nagy pontossaggal sikeriilt a pintytojasok kb 5 mm 4tmérdjii sargdjaba
bejuttatni az oltéanyagot. 600 pg tesztoszteront oldottunk 3pul steril szezamolajban a kezelt
tojasokba ez kertilt, a kontroll tojasokba csak 3ul steril szezdmolajat oltottunk.

Osszesen 61 tojast kezeltiink, 30 tesztoszteronost és 31 kontrollt.

Az oltast tilélé embridk ardanya 66,7% ¢és 42 % volt (kezelt ill. kontroll), az ezekbdl kikelt
fiokak aranya 90% ill. 85% volt (oltott tojasokra vetitve 60% ill. 32%). A tesztoszteronnal kezelt
fiokak kelési tomege (gramban mérve X = 0,77, SD = 0,11) és kirepiilési tomege (x = 13,75, SD =
1,19) is szignifikdnsan nagyobb volt, mint a kontrollcsoporté (x = 0,72, SD = 0,05, x = 11,1, SD =
0,89).

Az eldkisérlet sikeresnek értékelhetd, mert az altalunk elért kelési siker megegyezett mas
vizsgalatokban kapott értékkel.

2) Szabadfoldi elokisérlet az ivari hormonok fiokanovekedést befolydsolo hatdsanak
vizsgdlatahoz

crer

napon kezdett fészkek koziil random modon valasztottunk ki tridkat, melyek koziil az egyik fészek
tojasait tesztoszteronnal (6,4 ng 4ul szezamolajban oldva), a masikét dsztradiollal (1 ng 4ul
szezamolajban oldva), a harmadikét szezdmolajjal (4pl, kontroll) oltottuk be. A koltési periodus
elsé harmadaban 0sszesen 16 triot vontunk be a kisérletbe. A kelés utan kétnaponként mértiik a
fiokak tomegfejlodését. A fiokak ivaranak meghatarozasa folyamatban van, az ivarfiiggd ndvekedés
miatt az adatok statisztikai kiértékelése csak az ivarok ismeretében lesz lehetséges.
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3) Az anyai hatdsok kiiktatdsdaval kisérletesen vizsgaltuk a kompenzdcios fiokafejlodés mintdazatdt

(Hegyi, G. and Torok, J. 2007: Developmental plasticity in a passerine bird: an experiment with collared flycatchers
Ficedula albicollis. Journal of Avian Biology 38: 327-334.)

Az anyai részrehajlas ratermettséget befolyasold hatasat csak a propagulumok fejlédésének
nyomon kovetésével érthetjiik meg, ezért a fiokak novekedésének/fejléddésének kornyezet fiiggd
mintdzatait pontosan kell ismerniink. Egy korabbi vizsgélatunkban (Rosivall et al 2005) korrelativ
megkozelitést alkalmazva vizsgaltuk az aszinkron keld fiokak novekedésének jellegzetességeit és a
kompenzacios novekedést. Ebben a kisérletiinkben a kompenzacids ndvekedési potencial fidka
szempontu oldalat probaltuk leirni, mikdzben kontrollaltunk az anyai és az eredet hatasokra
(fészekaljcserékkel). A fiokak tomegnovekedésiikben képesek voltak kompenzalni a
taplalékhianyos periddus karos hatasait, de szkeletalis (cstidhossz) fejlodéstikben nem.

3) Immunanyagok és az anyai részrehajlas

(Hargitai, R., Prechl, J., and Torok, J. 2006: Maternal immunoglobulin concentration in Collared Flycatcher (Ficedula
albicollis) eggs in relation to parental quality and laying order. Functional Ecology 20: 829-838.)

Eredményeink alapjan az 6rvos 1égykapoé tojassargajaban 1évo anyai eredetii
immunglobulinok koncentracioja osszefiiggott a tojo kondiciojaval, az anya kora vagy
testmérete viszont nem befolyasolta azt. Kiilfoldi eredményekkel 6sszhangban a sargajaban
talalhato immunglobulinok koncentracioja és a tojo vérplazmajanak immunglobulinszintje kozott
pozitiv korrelacio6 volt. Nem sikeriilt bizonyitékot talalnunk arra, hogy a tojok a him
fajnal tehat nem lehetett alatdmasztani az immunglobulinok differencialis allokacigjat (DHA). A
tojasok immunglobulin-koncentracioja nem fliggdtt dssze a tojdsszammal, ami arra utalhat, hogy a
tobb tojast rako tojok fokozottabb mértekben termeltek immunglobulinokat, hogy kielégitsék a
nagyobb fészekalj sziikségletét.

Az antitestek termelése és petesejtbe juttatasa jelentés mennyiségii tapanyag-, illetve
antitestveszteséget jelent a tojo szamara, ugyanis minden egyes tojas a tojo normal
immunglobulinszintjének kb 10-20%-at tartalmazza. A tojo gy ellensulyozhatja ezt a veszteséget,
hogy a tojasképzés id6szakaban fokozza az antitestek termelését. Az anyai immunrendszer
intenzivebb miikddése azonban koltséggel jarhat, hiszen kiilonboz6 tdpanyagokra €s asvanyi
anyagokra van hozza sziikség. Ennek kovetkeztében, nagy mennyiségili immunglobulin eléallitasara
¢s tojasba juttatasara kizarolag a jo kondicidban 1évé tojok lehetnek képesek, mivel 6k tobb energiat
vonhatnak el az dnfenntartasbol anélkiil, hogy rontanak a sikeres fiokanevelés esélyét.

4) Ujjaranyok és az anyai részrehajlas

(Garamszegi, L.Z., Hegyi, G., Sz6l1ési, E., Rosivall, B., Torok, J., Eens, M. and Mgller, A.P. 2007: Phenotypic
correlates of digit ratio in a wild bird: implications for the study of maternal effects. Animal Behaviour 74: 641-647.
Nagy, G., Hegyi, G. és Torok, J. 2006: Ujjarany és életmenet. Osszefoglalok 153., 7. Magyar Okologus Kongresszus
(Budapest))

Human vizsgalatokbol részletesen ismert, hogy a 2. és a 4. kézujj hossza (ill. aranya) mint
fenotipusos morfologiai bélyeg erds korrelaciot mutat szamos személyiségjeggyel. A kapcsolat
hatterében felteheten az endokrin rendszer mitkodésének varianciaja sejthetd. Mas vizsgalatokbol
ismert, hogy a tesztoszteronkoncentracié emelkedése erésen hat a 4. ujj ndvekedésére az
embrionalis fazis alatt, ugyakkor az is ismert, hogy a néi nemi hormonok a 2. ujj novekedését
stimulaljak.

Az anyai befektetésekkel kapcsolatos vizsgalatainkbol az deriilt ki, hogy azok a tojok, melyek
fiatal himmel allnak parba, tobb tesztoszteront juttatnak a tojasokba, mint azok, akiknek iddsebb a
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szocialis parjuk. Korrelativ megkozelitést alkalmazva tobb éve vizsgaljuk, hogy az 6rvos
1égykaponal talalt korfiiggé androgéndepozicié fenotipusosan megjelenik-e a Kifejlett madaraknal.
Az eddigi eredmények alapjan nem kaptuk meg a vart mintdzatot. A fiatal és idés himek
fészekaljaibol Kirepiilt és rekrutaként a populacioba visszatért himek (és tojok) ujjaranya nem
kiilonbozott szignifikansan. Az ujjhosszak méretének valtozasa inkabb korfiiggést mutatott.

crer

kiilonbséget tenni
5) A tojashéj szinezete és az anyai részrehajlds

(Hargitai, R., Herényi, M., and To6rok, J. 2008: Eggshell colouration in relation to female condition, male attractiveness
and egg quality in the collared flycatcher (Ficedula albicollis). Journal of Avian Biology 39: 413-422.)

Az anyai hatdsok egyik Gjonnan felfedezett teriilete azokra a hatasokra koncentral, amelyek a
tojashéj képzodése soran vagy kozvetleniil azt megeldzden befolyasoljak a tojo madar viselkedését.
Az 6rvos 1égykapo tojasainak héja kékeszold szinezetii. Ezt a szint elsdsorban a biliverdin
nevezetii antioxidans pigment eredményezi, melynek ilyetén felhasznalasa befolyasolja a tojé
antioxidans kapacitasat (kapcsolat a karotinoid alapt anyai részrehajlashoz). Vagyis a héj
szinezetének mintazata nem fiiggetlen a toj6 kondicidjatol és egészségi allapotatél. Analizaltuk
a fotometridsan mért tojashéjszinezet és a sziildi fenotipusos jellegek, valamint a fészekaljnagysag,
a lerakasi sorrend és a koltéskezdés kozotti kapcsolatokat, korrelativ megkozelitést alkalmazva.
Tovabba vizsgaltuk a kapcsolatot a tojas mérete és héjanak szinezete valamint beltartalma
(karotinoid- és antitestszintje) kozott. A tojashéj szinezetének intenzitasa ndvekedett a fészkelési
iddszak eldre haladtaval. Pozitiv dsszefiiggést kaptunk a tojashéj kéksége és a tojas sargajanak
lutein koncentracigja kozott, ami cafolhatja a kdrnyezeti elérhetdség korlatozottsagat. Talan a
legfontosabb eredménynek azt tekinthetjiik, hogy azok a tojok, melyek rosszabb minéségii
himekkel alltak parba, novelték tojashéjuk biliverdinszintjét, ugyanakkor a tojok egészségi
allapota, kora, mérete és kondicioja nem kapcsolodott a héj szinezetével.
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