Zardjelentés (OTKA 48397 p., 2005-2008, témavezetd: Moskat Csaba)

A pélyézat koevolucids adaptaciokat kutatott a koltésparazita kakukk (Cuculus canorus) és
gazdafaja, a nadirigd (Acrocephalus arundinaceus) kozott. A koltésparazita kakukk tojasat a
gazda fészkébe csempészi, majd azt magara hagyva a gazda kolti ki és neveli fel a fiokat. A
kakukkfioka miutan kikelt a tojasbol, 3 napon beliil kiloki a gazda tojasait, vagy fiokait, s
ezzel annak nem lesz szaporulata az adott koltésben. Ez a gazdak részére hatalmas koltséget
jelent, egy erds kakukk parazitizmus kdnnyen vezethet a gazdapopulacio lokalis
kipusztulasdhoz. A gazda evolucids adaptacioi segitik talélésiiket, mivel a sikeres adaptacids
mechanizmusokkal csokkenthetd, esetleg elkeriilhetd a parazitizmus koltsége.

A magyarorszagi nadirigd 1ényegesen eltér mas gazdapopulacioktol, mivel itt a kakukk
parazitizmus minden mashol ismert szintet tartosan meghalad, a szokasos 1-10% (Davies
2000) helyett 41-68%-ot talaltunk (Moskat et al. 2008 Journal of Avian Biology). A
gazdapopulaciok legismertebb adaptéacidja a tojasdiszkriminacio, melynek soran a gazdak
felismerhetik a fészkiikbe kertilt kakukktojast, s azt elutasithatjak (tojaseltemetéssel,
tojaskidobassal, vagy fészekelhagyassal), igy mérsékelve a parazitismus koltségeit.

A jelen palyazatban tobb résztémaval foglalkoztunk a kakukk parazitizmus
témakorébdl, amint azt az OTKA palyazatunkban kifejtettiik, ill. sikeriilt még kiegésztd
kutatdsokat is végezni a gyujtott adatsorokon. A kapott eredményeket a résztémak szerint
targyalom:

(1) Tojasfelismerés a nadirigonal, 1étezik-e "signature" informacid?

A résztémak kozil ezt vizsgaltuk a legrészletesebben, igy szdmos publikaci6 sziiletett
a témabol.

A tojasfelismerés a tojasdiszkriminacié elsd fontos lépése, mely a gazda 6roklott és
tanult képességeihez kothetd. A sajat tojas felismerése az alapja az idegen tojas
felismerésének: ha a gazdék jol ismerik sajat tojasaikat, akkor a parazita tojasokat is
felismerhetik (Rothstein 1982). A sajat tojas felismerésével kapcsolatban feltételezik, hogy a
tojashéj szine és annak mintazata a tojasok egyedi azonositasanak alapja, mintegy alairasként
("signature") szolgal. Eredeti hipotézisiink az volt, hogy a nadirigo6 tojasfelismerése a tojasok
foltmintazatan alapul, melynek valtozatossaga lehetdséget ad a tojasok egyedi felismerésére.
Predikcionk szerint a tojasok alapszinének és foltmintdzatanak manipulalasa soran a
foltmintazat valtozasa eredményez tobb elutasitast.

Terepkisérletek segitségével tanulmanyoztuk a nadirigok tojasfelismerését. A kisérleti
tojasok egy részénél az alapszint manipulaltuk, masik csoportjanal a foltmintazatot,
kiilonboz6 denzitast foltokkal. Volt olyan csoport is, ahol kombinalt kezelést alkalmaztunk, s
kontroll csoport is, mely a szokasos ellendrzéseken kiviil kezelést nem kapott. A kisérleti
eredmeényeket loglinearis modellel értékeltiik ki. A f0bb eredmények: A nadirigd
tojasdiszkriminéciodjara leginkabb az alapszin valtozasa hatott. A kiilonb6zd denzitast extra
foltok egymashoz nagyon hasonlo, gyenge hatassal voltak a gazdak tojaselutasitasara.
Osszetett hatast nem talaltunk. Ennek alapjan arra a kovetkeztetésre jutottunk, hogy a
nadirigok nem tudjék egyedileg azonositani tojasaikat a tojashéjon 1évo foltok alapjan, viszont
az alapszin erdsebb hatassal van a tojasfelismerésre, mint a foltmintdzat. Az eredményeket az
Ethology cimii szaklapban publikaltuk (Moskat et al. 2008).

Az elébbi kutatas tovabbfejlesztéseként megvizsgaltuk a tojasmintazatok koziil a
foltok szerepét. Ugy gondoltuk, hogy ezeknek a fészekaljon beliili tojasvariabilitasban lehet
szerepiik, mely hathat a tojasfelismerésre (kis variabilitas — er6sebb elutasitas, nagy
variabilitas — kisebb elutasitasi képesség; Davies & Brooke 1989). Ezt szamos korabbi kutatas
cafolta, tobbek kozott a teriiletiinkon végzett kisérletes (Karcza et al. 2003) és



spektrofotométeres analizis, melynek tereprészét egy eldz6 OTKA palyazatban végeztiik, de
részletes feldolgozasat pedig ennek a palyazatnak a keretében (Cherry et al. 2007
Naturwissenscahften). Ha viszont a foltozottsagot elkiilonitettiik az alapszintdl, igy pozitiv
eredményt kaptunk a Davies & Brooke (1989)-féle hipotézisre, elsonek a kisérletes vonalon
(Moskat et al. 2008 Behavioral Ecology and Sociobilogy, reviewed in Nature).

Ugyancsak a tojasfelismerés témakdrben végeztiink még kiegészitd vizsgalatokat.
Ismétléses kisérletes koltésparazitizmussal kimutattuk, hogyha egy nadirigé sikeresen elutasit
egy konnyen felismerhetd, nem-mimikris parazita tojast, akkor ezt kovetden konnyebben
felismer egy nehezen elkiilonithetd, mimikris parazita tojast. Ez felfoghat6 egyfajta tanuldsi
modnak is, mely a parazita tojas felismerésére vonatkozik. A jelenség magyarazatara
megadtunk egy elméleti modellt, mely szerint az elfogadasi szintek valtozasa eredményezte a
kiilonbséget. Ez a kutatas is tudomanyra nézve 0j eredményt hozott (Hauber et al. 2006
Biology Letters). Egy masik cikkben kimutattuk, hogy a nadirigdk tobb tojast ismernek fel,
mint amennyit elutasitanak, valoszinilileg az elutasitas koltségeinek a ndvekedése (hihas
elutasités, azaz sajat tojas elutasitasanak a veszélye) miatt. Ezt természetes kakukk
parazitizmuson végzett terepi megfigyelésekkel és kisérletekkel is igazoltuk (Moskat et al.
2007 Animal Cognition).

Még két tovabbi anyagot is feldolgoztunk a téma keretében. Tobbszords parazitizmust
végeztiink kisérletesen nadirigdn, két kiilonbdzé nem-mimetikus tojassal, melynél az
elutasitasi szint ndvekedését tapasztaltuk (Honza & Moskat 2005 Annales Zoologici Fennici).
Egy masik tanulményban 6sszehasonlitottuk a kiillonbozo tojastipusok hatasat a gazda
tojaselutasito viselkedésére kisérletes parazitizmusban, mint modszertani problémat.
Kimutattuk, hogy az elutasitasi ratat illetéen az eredmények nem kiilonb6znek, de a mianyag
tojasok hasznalata plussz koltséget jelent a gazdak szdmara, ha azokat ejektéalni akarjak. Ezen
kemény tojasokat nem tudjak csérokkel atlyukasztani, mint a természetes kakukktojasokat,
ezért itt lyukat vésnek csoriikkel a milianyag tojasba, hogy azon fogést talaljanak, mely plussz
koltséget jelent (Honza & Moskat 2008 Journal of Ethology).

(2) Antiparazita védekezés valtozasa a koltés soran: tojasfelismerés vagy kakukkfelsimerés?

A tojaselutasitason kiviil a kakukk elleni agresszio6 tekinthetd a masik fontos antiparazita
adaptacionak. A kakukk azonban nem csak koltésparazita, hanem fészekpredator is, szamos
esetben kifosztja a fészkeket melyekrdl mar lekésett, azaz mar kotlas alatt vannak. Ilyenkor
mar nem érdemes parazitalni, mert a kakukktojas sokkal késobb kelne ki, mint a gazdafidkak,
melyek igy elnyomndk és ezaltal elpusztitanak a kakukkfiokdkat. A fészekpredacioval viszont
uj fészkelésre készteti a gazdakat a kakukk. Hipotézisiink szerint a tojasdiszkriminécio €s a
kakukk elleni agresszi6 intenzitdsa a kakukk-parazitizmus kockézataval fligg Gssze.
Predikcionk szerint a tojasrakési szakaszban és a korai kotlasi szakaszban nagyobb védekezést
varunk, mint a kései kotlasi szakaszban és a fidkas szakaszban. Ellenhipotézisiink szerint
viszont a tojasdiszkriminaciod €s a kakukk elleni agresszi6 intenzitasa a koltés soran nem
valtozik. Predikcionk szerint a két védekezési forma tesztelése soran az adott szakaszokban
hasonlo reakcidkat mérhetiink.

A terepkisérlet soran kakukk prepardtumot helyeztem a fészkek kozelésbe, s mértem a
gazdamadarak agressziv reakcidjat. Emellett miianyagbdl késziilt, hitelesnek tlind mi
kakukktojasokat helyeztem mas fészkekbe, azok kiillonb6zd stadiumaiban. Az eredmények
differencialtak voltak, a kakukk elleni agresszio konstans maradt a tojasrakas, kotlas, és a
fiokanevelés kiillonbozd szakaszaiban, mig a tojaselutasitds fokozatosan csdkkent a kakukk
parazitizmus kockéazataval. Az eredményeket az Annales Zoologici Fennici c. folyodiratban
publikaltam (Moskat 2005).



(3) A kakukkfioka adaptacioja

A kakukkfioka egyediil n6 fel a gazda fészkében, mivel a kikelés utan jelentkez6 un.
kihordasi 0szton hatasara kihordja a fészekben talalhaté tojasokat vagy kis fiokakat (Davies
2000; a jelenségrol a palyazat keretében irt cikkiink: Honza et al. 2007 Journal of Avian
Biology). Ennek az oka nem nyilvanvalo, melyet kisérletesen 1étrehozott kevert
fészekaljakkal kivantunk tanulményozni. Hipotézisiink szerint a gazdamadar nem képes
megfelel6 mennyiségli taplalékkal egyiittesen ellatni sajat fiokait és a kakukkot. Predikcionk
szerint a kisérletesen létrehozott kevert fészekaljakban mind a kakukkfioka, mind pedig a
gazdafiokak testtomeg-gyarapodasa elmarad a kontrollhoz képest. Ha a hipotézis hamis,
akkor a nadirigonak, mint viszonylag nagytestii gazdamadarnak nem okoz gondot a
megndvekedett taplalékigény kielégitése.

Kutatdsaink soran 1 kakukkfiokat és 2 azonos koru nadirigo fidkat helyeztiink egy
fészekbe 4 vagy 5-napos korban, amikor mar a kakukk kihordasi 0sztone mar megsziinik. A
testtomeg gyarapodasat 4 és 8 napos korban hasonlitottuk dssze, €s a hordott taplalék
mennyiségét, annak méretét és az etetési gyakorisdgokat is. Ennek alapjan megallapitottuk,
hogy a gazdak etetési szokasa (pl. taplalékméret) igazodik a kakukkfioka megnovekedett
taplalékigényehez, de foleg akkor, ha az egyediil van a fészekben, egy hasonld korabbi
kutatassal ellentétben (Martin-Galvez et al. 2005). Igy a kakukkfioka szamara hasznos, hogy a
kihordasi 0szton révén kirekeszti mostohatestvéreit, s igy kisajatitja a gadak utdodnevelési
képességét. A kutatasrol részletes cikket irtunk a Behavioral Ecology c. lapban (Hauber &
Moskat 2008).

(4) Kakukk-gazda koevoluci6 Japanban és Magyarorszagon

Japanban a kakukk tobb gazdat is parazital (keleti nadirigd Acrocephalus orientalis, japan
vagy mas néven bikafejli gébics Lanius bucephalus, sziirkearcu sirmany Emberiza
spodocephala, kékszarka Cyanopica cyana), mig Magyarorszagon csak egy, a nadirigo, ill.
eltérd habitatban a vorosbegy (Erithacus rubecula) tekinthetd rendszeresen és gyakran
hasznalt gazdamadarnak. A két kozelrokon Acrocephalus faj (Magyarorszagon az A.
arundinaceus, Japanban az A. orientalis, utobbit kordbban a nadirigd keleti alfajanak tartottadk
A. arundinaceus orientalis néven) dsszehasonlitdsa hasonldan fejlett tojasdiszkriminécios
képességet, de Japanban kisebb parazitaltsagi szintet és a tobbszords parazitizmus hianyat,
valamint a kakukktojsdok fejletlenebb tojasmimikrijét tarta fel spektrofotométeres elemzéssel,
a Magyarorszagon mar korabban alkalmazott médszerek szerint (Cherry et al. 2007,
Naturwissenschaften €és Journal of Evolutionary Biology). A japdn-magyar anyag benyujtas
el6tt all, valoszintileg az Evolutionary Ecology c. lapnak (Moskat et al., MS). A japan oldal
tobb gazdafajanak és a kakukknak az elemzése feltarta, hogy nincsenek olyan jol
szeparalodott kakukkrasszok (in. gentek), mint Eurdpéban, mivel a kakukktojasok altalaban
sdrmany-tipust vonalas mintazatot viselnek, utalva egy valoszinii sziirkearcti sarméany gentbdl
tortént radidciora. A japan gébicsnél viszont a kakukk valosziniileg nem monofiletikus
eredetli, mivel vonal nélkiili (csak foltos) mintazat is eléfordul tojasainal. Ebbdl is van a
palyazat keretében elkésziilt anyagunk (Takasu et al., Biological Journal of the Linnean
Society, revision submitted).

(5) Modellezés

A palyazatban szerepelt egy modell fejlesztése a kakukk parazitizmus témakorébdl, azzal a
céllal, hogy a koltésparazita rendszerek mitkddését, foleg azok stabilitdsat jobban megértsiik.



Mivel a palyazat kivitelezése soran felfedeztiink egy 0j jelenséget, miszerint a tobbszords
parazitizmusban csokken a nadirigoé gazdak tojaselutasitasa kognitiv okok miatt, s ez a
tobbszordsen parazitalt fészkek nagyobb kakukk-produkcidjahoz vezet (Moskat et al. 2009
Animal Behaviour), ezért foleg ezt probaltuk a modellezés soran megvizsgalni. Kimutattuk,
hogy a nagyobb produkci6 ugyan eldnyos a kakukk szamdra, ugyanakkor egy fészekbdl csak
egy fioka repiilhet ki, ezért a 2, 3 vagy 4 kakukktojasos fészkekben szamottttvo kakukktojas
megy veszenddbe, mely koltségnek tekinthetd. Az optimalizacids modell szerint az egyszeres
¢€s tobbszords parazitizmus aranya a meghatarozo, melynek korlatok k6zott kell mozognia a
populacidk hosszutavu fennmaradasdhoz. A Fugo Takasu-val készitett determinisztikus
modell elkésziilt, de még nem publikaltuk, mivel érdemesnek tiint kiegésziteni sztochasztikus
résszel, s igy a determinisztikus és sztochasztikus modellt egyiitt szeretnénk publikalni. (Az
anyag kozeli benyujtas elott all.)

(6) Egyéb, a palyazatban eredetileg nem szerepld résztéma

Lehetdségiink nyilt egy spanyol-magyar T¢T palyazat keretében némileg kiterjeszteni az
OTKA palyézat kinalta lehetségeket. gy spanyol kutatokkal egyiitt megvizsgaltuk, hogy a
kakukk gazdavalasztdsanal a koltésparazita szelektal-e a gazdak kozott, azaz jobb mindségii
gazdakat valasztva gondoskodik utodjarol. A szdmos ellentétes eldjeli hatas (pl. a jobb
mindségli gazdak egyuttal jobb tojasfelismerdk és elutasitok is) és a nagy parazitaltsagi szint
miatt nem talaltunk egyértelmi preferenciat bizonyos gazdamadar mindségjelzok felé (Avilés
et al. Auk in press), igy a kakukkok a populdciénkban generalistak.
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