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Kdrnyezeti tényezok szerepe a kooperativ koltés evoluciojaban

madaraknal

Osszefoglalas. Jelen vizsgalatban olyan kérdésre kerestem valaszt, hogy vajon
milyen tényezék befolyasolhatjak a kooperativ koltési rendszer jelenlétét egy
adott kdrnyezetben és a paron Kkiviili kapcsolatok hogyan valtoztatjak meg ezeket
az Osszefliggéseket. Az irodalomban fellelheté korabbi tanulmanyok nyomén
feltételezhetjlik, hogy a paron Kkivili kapcsolatok, kooperativ koltési rendszerek és
kornyezet kozott fenndlld osszefliggések egyik legfontosabb pillére a kdrnyezet
befolyasold hatasa, mely a promiszkuitast és a kooperativ kdltési rendszert esetleg
egymastol flggetlendl is meghatarozhatja. Ebben a tanulmanyban a kooperativ
koltési rendszer (tovabbiakban, kooperacioként, ilyen értelemben szerepelhet) két
kategdriaban lett definialva: 1) jellemzé-e a segité (kooperativ), 2) segité nem
jellemzé a fajra (nem kooperativ). A tobb mint 9000 madarfajra gyijtott
életmenet és klimatikus adatok felhasznélasaval probaltam a kérdésekre valaszt
kapni. A 4125 madarfajjal tortén6 vizsgéalat a kooperativ koltési rendszer
megjelenéset befolydsold tényezék kozott a fészekalj méretét, az elterjedési
terileten mért atlagos homérsékletet, a testtbmeget és a vonuldst mutatta a
legfontosabb tényezéknek. Ellenben a 193 fajos filogenetikai elemzés esetében a
kooperativ koltés, életmenet jellemzék és a klima kapcsolata mellett a
promiszkuitas jelenlétének hatasat is elemeztem. Ebben az esetben a klimatikus
tényezoék fontossdga mellett a kooperacio jelenlétében alacsonyabb promiszkuités

szint addédott.
. Bevezeto

Kooperacié a madarak koltési rendszerében, az a jelenség, mikor a tényleges
szuléparon kivil segité egyedek is részt vesznek egy fészekalj felnevelésében. Sok példa
megfigyelhet6 arra, mikor egy koltopar el6z6 fészekaljabol szarmazo fiokak nem koltenek,
hanem a szil6k territoriuman maradnak segiteni; vagy amikor egy him vagy néstény, kolto
statuszt oszt meg mas egyedekkel (kooperativ poligAmia) egy szocialis csoporton belil

(Hatchwell és Komdeur 2000). A segitségnyuijtas a koltésben, az utédok etetésében, a fészek,



illetve territérium védelmében is megnyilvanulhat, hisz a segitségnyujtok gyakran a segitett
par rokonai (Hatchwell és Komdeur 2000).

Szamos hipotézis létezik, melyek megprobaltak feltarni a kooperécid fontossagat,
illetve a segitségnyujtas kialakulasanak evoluciés hatterét. Néhany intraspecifikus tanulmany
erésen tdmogatja az ,,0koldgiai korlatok hipotézisét” (the ecological constraints hypothesis,
tovabbiakban: ECH). A Kkooperativ koltés igen elterjedt a kovetkezé csaladokban:
Pomatostomidae, Maluridae, Crotophaginae (Arnold & Owens 1998). Példaul a lazur
tindérmadar (Malurus cyaneus) esetében Pruett-Jones és Lewis (1990) azt taldlta, hogy az
élohely és a tars elérhet6sége igen fontos korlatok. A kokérdas harkaly (Picoides borealis)
esetében is hasonld eredményeket kaptak (Walters 1991; Walters és mtsai 1992). Azonban
ahhoz, hogy atfogd képet kaphassunk a kooperativ koltési rendszer kialakulasarol, elészor
meg kell vizsgalnunk azt a kérdést, hogy bizonyos fajok vagy leszdrmazasi agak esetén miért
alakulhatott ki, mig méasoknal nem (Koenig és mtsai 1992; Hatchwell és Komdeur 2000).
Ebbél a szempontbdl az ECH kevésbé volt eredményes. A kooperativ kdltés minddsszesen a
madarfajok 3.2%-nal ismert jelenség (308 fajnal 9672-bél; Arnold és Owens 1998; Hatchwell
és Komdeur 2000). Epp olyan fontos megkérdezniink azt, egy faj miért nem kooperativ, mint
az, hogy miért igen. Szdmos interspecifikus kutatds probélta azonositani azokat a kdzds
tényezéket, melyek elésegithették a kooperacio kialakulasat bizonyos fajoknal, mig méasoknal
nem. Ezek az d&sszehasonlitasok a kooperativ koltés, éléhely telitettség, éléhely
jellegzetességek kozotti kapcsolatok meglétére utalnak, de a kooperativ viselkedés evollcids
hatterét, kialakuldsat nem magyarazzak (Hatchwell és Kondeur 2000). Az mar régebb o6ta
bizonyos, hogy foldrajzi mintazatok figyelhetéek meg a kooperativ koltés elterjedéseben.
Sarki, illetve északi régiokban kevesebb kooperativ faj él, gyakorisaguk sokkal magasabb a
tropusi terlleteken. (Jetz és Rubenstein 2011). Ausztréliai madarfajok esetében (Ford és
mtsai 1988) kimutattdk, hogy a segitségnyuijtads sokkal altalanosabb olyan rovar fogyaszto
fajok esetében, ahol az aszezonalis él6helyeken stabil rovarpopulécio figyelheté meg az év
folyaman, ellenben a nem-kooperativ fajok szezondlis kornyezetben élnek. Ez az eredmeny
azonban ellentmond annak a feltételezésnek, miszerint egy szezonalis kdrnyezetben magasabb
szintli kooperdciot varnank, a taplalék elérhet6ségének instabilitdsa miatt. Ford és mitsai
(1988) eredményeivel szemben, DuPlessis és mtsai (1995) azt talaltak, hogy Dél-Afrikaban a
kooperativ koltés szezondlis kornyezettel all kapcsolatban. Minden esetre az bizonyosnak
latszik, hogy a kooperacio foldrajzi mintdzatai nagyban fluggnek a kdrnyezet
valtozatossagatdl. Valtozatos klimatikus nichek (a hémérséklet és csapadék variabilitasaval és

szezonalitasaval) tobb kooperativ fajt josolnak egy meghatarozott tertileten (Jetz és



Rubenstein 2011). Egy kevésbé megjosolhat6é tulajdonsadgokkal rendelkezé teruleten (pl.:
szavannak) nagyobb szdmuU kooperativ fajt varnank, mint egy stabilabb kdrnyezetben. (lasd
példaul: Rubenstein és Lovette 2007; Jetz és Rubenstein 2011).

A fent emlitett tanulmanyok az ECH vizsgalatdban nem igazdn mutattdk meg a
segitségnyujtason alapuld viselkedés evollicios eredetét. Ezzel ellentétben az ,.életmenet
hipotézis™ (life history hypothesis, tovabbiakban: LHH) tesztelése sorén, egy 6sszehasonlito
vizsgalatban (182 faj, 139 csalad), Arnold és Owens (1998) a kdvetkezoket talaltak: (1)
kooperativ  koltés szamos csalddban korlatozott; (2) a kooperativ koltés szintje
osszefuiggesben all az alacsony felnétt mortalitassal és a kis fészekalj mérettel; (3) az alacsony
feln6tt mortalitds megndvekedett helyhiitlenséggel all kapcsolatban; (4) a kooperativ koltés
gyakorisaga egy csaladon belil, alacsony idészakos haldlozassal korreldl. Ezek az
eredmények azt tdmasztjak ald, hogy a legtdbb kooperativ madarfaj a tropusi és szubtrépusi
terlleteken (Ausztralia, Afrika, Dél-Amerika) figyelheté meg, mert a stabil klima, alacsony
populacios turnover és lecsokkent diszperzio szaturédlt kornyezethez vezet (Hatchell és
Komdeur 2000).

A legnagyobb kilénbség az ECH és LHH koz6tt, hogy az LHH szerint, az &ltalanos
kooperativ koltés azokon a leszdrmazasi vonalakon alakultak ki, ahol megfelelé életmenet
jellegek biztositottak voltak. Ezzel szemben az ECH azt feltételezi, hogy barmelyik faj lehet
kooperativ, amennyiben a megfelel6 kornyezeti feltételek biztositottak (Hatchwell és
Komdeur 2000).

Egy maésik jelenség, mely szoros kapcsolatban &llhat a koltési rendszerekkel, a
promiszkuitas (paron Kivili kapcsolatok). Gerinceseknél, a segitségnyujtas gyakran nem
rokonok kozott is megfigyelhetd; és a promiszkuitas mértéke itt a legmagasabb. Cornwallis és
mtsai (2010) azt allapitottdk meg, hogy a kooperativ kdltés kapcsolatban all a
promiszkuitassal, méghozza a segitségnyujtas gyakoribb alacsonyabb szinti promiszkuitas
mellett (267 madéarfaj filogenetikai elemzése). Ezekkel az eredményekkel szemben Leggett és
mtsai (2011), azt taldltdk, hogy a segitségnyujtas megjosolt mértéke a promiszkuités
mértékének novekedesével emelkedik. A promiszkuitds hatasa a kooperacio jelenlétére sokkal
Osszetettebb lehet, mint elméleti érvek alapjan (Leggett és mtsai 2011). A maradas és
segitségnyujtas csokkenti annak az esélyét, hogy egy testvér, aki szintén marad segiteni,
megorokolheti a szilok territoriumat, méasfel6l viszont az alacsony szintii promiszkuités
valoban kedvez a kooperacionak, hisz a testvérek segitése csokkenti a versengést (Leggett és
mtsai 2011).



Spottiswoode és Moller (2004) a kooperativ kdltés foldrajzi mintazatahoz hasonl6an, a
paron kivuli kapcsolatok mértékével kapcsolatban, a kilonbozé szélességi korokon kolto
madarfajoknal talaltak 6sszefliggéseket. Tehat a kornyezet befolydsol6 hatdsa a promiszkuitas
szintjét is meghatdrozza. Magasabb szélességeken a madarak hajlamosabbak a koltés
szinkronizalasara, mely dsszefliggést mutat a promiszkuitas magasabb mértékével. A vonulast
meghatarozé tényezék (pl.: tévolsag, eérkezeési id6) pedig erésen meghatarozzak a

promiszkuitas szintjét kilonbozo szélessegeken (Spottiswoode és Moller 2004).
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I. &bra. (A) Az irodalmi adatok alapjan feltételezett kapcsolatok. (B) Egy lehetséges elképzelés a tényleges

kapcsolatrendszerrél.

Osszefoglalva a fentieket, az életmenet jellemzék, klimahatasok és a kooperéacio
kialakulasa kozotti kapcsolatrendszer nem teljesen vilagos. Ezt a képet még tovabb bonyolitja
a promiszkuitas jelensége. Célom ebben a vizsgélatban az volt, hogy felderitsem, milyen
kapcsolat all fenn az életmenet jellemzok, kiloénbdzé klimatikus tényezok és a kooperacio
jelenléte kozott, illetve a promiszkuitds mértékének van-e valamilyen hatasa a
segitségnyujtasra.. Ha val6ban fennall az az 6sszefliggés, miszerint azokon az evolicios
vonalakon alakul ki gyakrabban a kooperativ koltés, ahol alacsonyabb a promiszkuitas szintje
(Cornwallis és mtsai 2010), tehat a segitségnyujtds gyakoribb olyan fészkekben, ahol
alacsonyabb a paron kivili fiokak szdma; illetve a kooperativ koltés foldrajzi mintazata
egybeesik azon terlletek elhelyezkedésével, ahol a kornyezet csapadék szempontjabol
valtozatosabbnak bizonyul (Jetz és Rubenstein 2011), ugy a kooperacio és a klimatikus
hatasok kozott is fennall egyfajta kapcsolat; akkor érdemes lehet megvizsgalni azt a kérdést,
hogy valoban megfigyelhetéek-e a fentebb emlitett jelenségek kozotti ilyen jellegt
Osszefliggések, vagy esetleg a kdrnyezet lehet az a kulcstényez6 (Spottiswoode és Moller
2004), mely a segitségnyujtast és a promiszkuitas mértékét, esetleg, egymastdl fuggetlendl
hatarozza meg egy adott tertleten (1. &bra).



Il. Anyag és modszer

11.1. Adatgyiijtés

Vizsgalatomban két nagy kérdésre kerestem a valaszt, melyhez kilonbdzé
elemzéseket alkalmaztam. Az elemzések elvegzeéséhez szamos forrast felhasznalva gytjtottem
adatokat a lehet6 legtobb madarfajra (9110 faj). A kooperativ kdltési rendszerre vonatkozd
adatok Jetz és Rubenstein (2011) kiegészité tablazatabol szarmaznak. Testtdmeg adatok a
CRC Handbook of Avian Body Masses (Dunning 2008) masodik kiadasabol szarmaznak. Az
atlagos, himekre vonatkoztatott testtomegeket hasznaltam fel elemzéseim soran. A BirdLife
(http://lwww.birdlife.org/datazone/home) digitalizalt térképeit felhasznalva kiszdmoltam a
fajra jellemz6 vonulasi értéket, vagyis egy adott faj esetében elterjedési terlletének hany
szdzalékan vonul. Ezeken felul, a térképeket felhasznélva, klimatikus adatokra is végeztem
szamitasokat (hémérséklet és csapadék atlaga, szdrasa, varianciaja) a Climatic Research Unit
(http://iridl.Ideo.columbia.edu/SOURCES/.UEA/.CRU/.TS3p1l/.dataset_documentation.html)
adatbazisaban szereplé adatokat hasznalva. Az atlagos fészekalj méret Jetz és mtsai (2008)
munkajabdl keriiltek be az adatsoromba. A promiszkuitdsi adatok Cornwallis és mtsai (2010)

kodzlésébsl szarmaznak.

11.2. Statisztikai elemzések

Az elemzéseket R programozasi kornyezetben végeztem (R Development Core Team
2008). A fligg6 valtoz6 mindkét elemzésben a kooperacié volt. Binarisan kodoltam, aszerint,
hogy megfigyelték-e annél a fajnal a segit6 egyedek jelenlétét a fészkekben (kooperativ) vagy
nem jellemzé ez a viselkedés a fajra (nem kooperativ).

A kooperaciét meghatarozd életmenet jellemzék és klimatikus hatdsok vizsgalatara
hasznlt adatsorban 4125 fajrol voltak teljes kor(i adataim. Ebben az esetben egy kevert,
line&ris modellt alkalmaztam (Ime4 csomag R-ben; Bates és mtsai 2012). Random faktorként
a ,.csoport”, ,klad” és ,faunabirodalom” véaltozokat hasznaltam. A ,csoport” és ,klad”
valtozok a rokonsagi kapcsolatok kontrollja végett keriiltek be a random faktorok kdzé, mig a
~faunabirodalom” valtozét azért hasznéltam, mert az azonos régiobol szarmazo mintapontok
sem lehetnek teljes mértékben fliggetlenek egymastdl, mivel hasonld kdrnyezeti feltételek

tartoznak hozzajuk. Ennél az adatsornal modellszelekcidval probaltam megallapitani az egyes
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valtozok fontossagat (MuMIn csomag R-ben; Barton 2012). A modellszelekcié ugy mikodik,
hogy az é&ltalunk elkészitett teljes modellben levé 0Osszes valtoz6 minden lehetséges
kombin&cidjaval elvégzi a szamitasokat.

A legaldbb 15 kooperativ fajt tartalmazo kladok esetében egy altalanositott linearis
modell segitségével elemeztem, hogy az egyes csaladok esetében mennyire térnek el a
segitségnyujtast befolyasold életmenet jellegek és klimatikus hatdsok.

A mésodik adatsorban az életmenet jellemzék és klimatényezék mellett a
promiszkuitast is elemeztem 193 fajjal. Ebben az esetben egy Bayes-i filogenetikai,
tobbvaltozos, kevert modellt hasznaltam (MCMCgImm csomag R-ben, Hadfield és Nakagawa
2010). Ez a modell azert jo, mert felépitésében kontrollalni lehet egy torzsfara (az altalam
hasznalt torzsfat lasd a Flggelékben), figyelembe véve a lesz&rmazasi kapcsolatokat,
miszerint a fajok nem teljes mértékben fuggetlenek egymastol. A modellben 110000

generécidt hasznaltam (els6 10000 ,,burn-in).

I11. Eredmények

111.1. Kooperativ koltési rendszer, életmenet jellegek és klima

A kooperéciot meghatarozo életmenet jellegek és klimatikus hatasok vizsgalata soran
a modellszelekcioval 1120, a fix valtozok kulonb6zé kombinacioit tartalmazé modell késziilt.

Az |. tablazat foglalja dssze a kapott eredményeket és a hozzajuk tartozo értékeket.

I. tdblazat. (A) A modellszelekcié elsé 5 modellje. Modell: a modell sorszama, Valtozék: a modellben
szereplé valtozok, DIC: Deviance Information Criterion. Minél kisebb a DIC érték annal erésebb a
modellink. (B) Az egyes véaltozokra, illetve interakciokra kapott fontossagi értékek a modellszelekcio

alapjan. (C) A vizsgalt valtozok becsult paraméter-értékei a modellszelekci6 elsé modellje alapjan.

A

Modell Valtozok DIC
testtomeg, fészekalj méret, vonulds, atlagos csapadék, csapadék

4006 SZorasa, csapadék szezonalitasa, atlagos homérséklet, hémeérséklet 1956.2344

szordsa, homérséklet szezonalitdsa, interakcié 1*, interakcié 2**,
interakcié 3***

testtomeg, fészekalj méret, vonulds, atlagos csapadék, csapadék
3840 szorédsa, csapadék szezonalitasa, atlagos hémérséklet, hémérséklet 1956.2370
szOrasa, interakcié 1*, interakcio 2**, interakcié 3***




testtomeg, fészekalj méret, vonulds, atlagos csapadék, csapadék
3584  szorédsa, csapadék szezonalitasa, atlagos hémérséklet, homérséklet 1956.2572
szorasa, homérséklet szezonalitasa, interakcié 2**, interakcig 3***

testtomeg, fészekalj méret, vonulds, atlagos csapadék, csapadék
3328  szOrésa, csapadék szezonalitasa, atlagos homérséklet, hémérséklet 1956.2590
szOrésa, interakcio 2**, interakcio 3***

testtomeg, fészekalj méret, vonulads, atlagos csapadék, csapadék
3072 szOrésa, csapadék szezonalitasa, atlagos homérséklet, hémérséklet 1956.4694
szorasa, homérséklet szezonalitasa, interakcié 1*, interakcié 3***

* atlagos homérséklet és atlagos csapadék interakcidja
** 4tlagos hémérséklet és a csapadek szorasanak interakcidja
*** dtlagos homérséklet és a csapadék szezonalitasanak interakcidja

B

Valtozo Fontossag
Testtdmeg 0.9904
Fészekalj méret 0.9999
Vonulas 0.9760
Atlagos csapadék 0.8743
Csapadék szdrasa 0.8682
Csapadék szezonalitasa 0.8486
Atlagos hémérséklet 0.9992
Hoémérseklet szorésa 0.8966
Hoémérseklet szezonalitdsa 0.5353
Interakcid 1 (atlagos hémérséklet - atlagos csapadék) 0.4850
Interakcio 2 (atlagos hémeérséklet — csapadék szorésa) 0.4826

Interakcio 3 (atlagos hémeérséklet — csapadék szezonalitdsa)  0.6916

Aa - a legfontosabb tényezok

C

Testtomeg -0.27
Fészekalj méret -0.31
Vonulas 1.31
Atlagos csapadék 0.61
Csapadék szdrasa 0.14
Csapadék szezonalitasa -0.29
Atlagos hémérséklet -0.11
Hoémérséklet szordsa -0.80
Hoémérséklet szezonalitdsa <0.001
Interakcid 1 (atlagos hémérséklet - atlagos csapadék) -0.01
Interakcio 2 (atlagos hémeérséklet — csapadék szorésa) 0.11
Interakcio 3 (atlagos hémeérséklet — csapadék szezonalitasa) 0.02




Az eredmények alapjan elkilonithetjik egymastol az egyes valtozokat, fontossagukat
tekintve (l. B tiblazat). A testtémeg, fészekalj méret, vonulds, atlagos homérséklet (>0.97)
nagyon jelentések; a kdzepesnél nagyobb fontossaggal birnak az atlagos csapadék, csapadék
szOrésa, csapadék szezonalitdsa, homérséklet szorésa és a harmadik interakcié (0.69<x<0.9)
valtozok; az elsé és masodik interakcionak, illetve a homérséklet szezonalitdsanak kozepes
értékek adodtak (0.48<x<0.54).

A csaladszintii elemzés sorén a kdvetkezé eredményeket kaptam. Az ausztrélposzata-
felék (Acanthizidae) csaladjdban az atlagos hémérséklet (p=0.0376), illetve az
atlaghomérséklet és a csapadék szezonalitasa kozotti interakcié (p=0.0454) mutatkozott
befolyasold tényezoként. A pergélégykapd-féléknél (Platysteiridae) és a bokorgébicsfélék
(Malaconotidae) csaladjaban a testtomeg (p=0.0286) és a feszekalj mérete (p<0.001) mutatott
szignifikéns kapcsolatot. A varjaféléknél (Corvidae) és gébicsféléknél (Laniidae) az atlagos
homérséklet (p=0.183) és az atlaghémérséklet illetve atlagos csapadék mennyisége kozotti
interakcid (p=0.0143) volt szignifik&ns eltérés. A tukanféléknél (Ramphastidae) a kooperativ
koltés el6fordulasat elsésorban a testtomeg (p=0.0379), a fészekalj mérete (p=0.0215), a
homérséklet szorésa (p=0.0464), a csapadek szorésa (p=0.0156), valamint az atlagos csapadek
mennyisége (p=0.001) befolyasolja. A timaliaféléknél (Timalidae) viszont a testtdmeg
(p=0.001) mellett a hémérséklet atlaga (p=0.003) és a csapadék atlaga (p=0.004) volt

szignifikans.
111.2. Kooperativ koltési rendszer, promiszkuitas, életmenet jellegek és klima

Ebben az esetben egy Bayes-i filogenetikai, tobbvaltozos, kevert modell elemezte a
kooperacié jelenlétét vagy hianyéat, specialis valtozoként tartalmazva a fajokra jellemzé

promiszkuitas mértékét. Eredményeimet a 1. tablazat foglalja 6ssze.

11. tAblazat. (A) A teljes modell redukcidjabol kapott utolsd modell valtozdi és a hozza tartozo értékek. (B)
A minimdlisan megfelelé6 modell.

A

Becstilt paraméter-érték  p
Promiszkuitas 1.65 0.016
Vonulas 96.09 0.060
Atlagos hémérséklet -5.62 0.006
Atlagos csapadék 151.16 0.020
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Becsiilt paraméter-érték

Promiszkuitas 1.69 0.018
Atlagos hémérséklet -7.82 <0.001
Atlagos csapadék 148.76 0.006

A minimalisan megfelel6 modellben a promiszkuitas, atlagos homérseklet és atlagos
csapadék mutatott szignifikdns osszefliggést a kooperativ koltéssel (1. B tablazat), azonban
ehhez a modellhez joval nagyobb deviancia informacios kritérium (DIC: 5.90) tartozott, mint
az |. A tablazatban feltintetett modell esetében (DIC: 3.94). Eppen ezért lattam helyesnek
bemutatni ez utébbi modell eredményeit, ahol egy Gjabb valtozo, a vonulas, is megfigyelhetd,

mely esetében az 6sszefliggés nem szignifikans, de margindlis.

1. Diszkusszio

IV.1. Kooperativ koltési rendszer, életmenet jellegek és klima

Eredményeim alapjan jol latszik, hogy a segitsegnyujtast négy tényezé befolyasolja
igazan. Egy adott kornyezetben a fészekalj mérete az a tényezé, mely a legfontosabb. Azoknal
a fajokndl, ahol nem jellemz6 a segitségnyljtds, a feészekaljak merete Kkisebb a
kooperativakhoz képest. Ez tehat azt jelentheti, hogy azokban az esetekben, ahol nincs segit6
egyed a szll6par kevesebb tojast tud rakni és megfeleléen gondozni, kevesebb utédot tud
taplalni, mint a segit6 egyedek jelenlétében (pl.: arab rigbtimalia (Turdoides squamiceps);
Wright 1998). Minél tobb tojas van egy fészekaljban, annal tobb energia sziikséges a
kikeltésukhdz, illetve ahhoz hogy tdbb utédot tudjon felneveli egy koltépar, tobb taplalékot
kell szereznik az utédok megfelelo etetéséhez, mely esetekben elényds lehet a
segitségnyu;jtas.

A testtomeg esetében is hasonld 6sszefliggés adodik, miszerint a nem kooperativ fajok
alacsonyabb sudllyal rendelkeznek a kooperativ kéltési rendszerben kolté fajokhoz képest.
Moreno (1989) eredményei szerint az inkub&cié sordn konnyebben tudjak a madarak
fenntartani sulyukat, ha a parok kooperdlnak egymaéssal. Az el6z6 eredményhez hasonldan,
nagyon testtomeg fenntartasahoz tébb taplalékra van szilkség, és ha hozzavesszilk még az
utddok felneveléseéhez szlikséges energiamennyiséget is, érthetéve valik, a segitségnyujtas

fontos szerepe ebben az esetben is.
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Mindezekkel szoros 0Osszefiiggésben all a fajok elterjedési tertiletének atlagos
homérséklete, mely szintén jelentds hatast gyakorol a kooperacidra, ugyanis a segitségnyujtas
gyakoribb a melegebb terlileteken (Rubenstein és Lovette 2007; Jetz és Rubenstein 2011).
Miért pont a melegebb terlileteken fontosabb a segitségnyujtas? Valdszintleg azért, mert a
melegebb terlleteken viszonylag nagyobb kdrnyezeti stabilitast feltételezhetlink, a
taplalékellatottsdg hosszdtavon is jobb lehet, éppen ezért megndvekedhet az egyed-, és
fajsiiriség (lasd tropusok), mely a versengés kiélezodését eredményezheti (Ford és mtsai
1988; Hatchell és Komdeur 2000). Ebben az esetben viszont a kooperacio kifizet6do stratégia
lehet ezeken a tertleteken.

Végll a vonulés is fontos tényezének bizonyult. A nem kooperativ fajok az elterjedési
tertletik nagyobb szdzalékan vonulnak. Vildgos, hogy a segitségnyujtas lehetové teszi azt,
hogy egy terilileten tovabb, vagy nagyobb szdmban maradhassanak a fajok, a fentebb
leirtakhoz hasonléan. Ugyanakkor a vonulas idében torténé elkezdése, az utodok megfelelé
felkészitése, a vedlés befejezése is nagyban fiigghet attdl, hogy van-e segité egyed a
fészeknél, vagy nincs. Ha figyelembe vessziik Spottiswoode és Moller (2004) eredményeit a
promiszkuitas kapcsan, akkor ezek a feltételezések a kooperéciora is érvényesek lehetnek.

A csalddszintii elemzés soran az ausztralposzata-felék (Acanthizidae), a gébicsfélék
(Laniidae) és a varjafelék (Corvidae), bokorgébicsféléek (Malaconotidae) és pergdlégykapod-
felék (Platysteiridae), a tukanfélék (Ramphastidae), illetve a timaliafélék (Timalidae) voltak
azok a csaladok, melyekben a csalad méretéhez képest jelentés szazalékban irtak le
kooperativ fajokat (lasd példaul: Arnold & Owens 1998; Jetz és Rubenstein 2011). Minden
esetben olyan tényezok voltak 6sszefiiggésben a segitségnyujtassal, melyek a
taplalékellatottsdgot nagyban befolyésoljak, vagy épp attol jelentés mertékben fliggnek (Ford
és mtsai 1988; Hatchell és Komdeur 2000; Rubenstein és Lovette 2007; Jetz és Rubenstein
2011). Az emlitett csaladokba tartozo fajok nagy része elterjedését tekintve a trépusokra
tehetd, mely jol alatdmasztja a kooperacié foldrajzi elterjedésében megfigyelheté mintézatot
(Hatchell és Komdeur 2000; Jetz és Rubenstein 2011).

1V.2. Kooperativ kéltési rendszer, promiszkuitas, életmenet jellegek és klima

A paron Kkivili kapcsolatok mértékére csak 271 faj esetében sikertlt adatokat gyiijteni
az irodalombdl, és tovabb csokkentette ezt a szamot, hogy nem minden magyarazo valtozé
esetében talaltam megfeleld informéciot az dsszes fajra. Igy a filogenetikai elemzésben 193

faj szerepelt. JOI latszik, hogy a klima befolyasol6 hatdsa a fentebb leirtakhoz hasonléan
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meghatarozza a kooperativ kdltés megjelenését egy adott foldrajzi kdrnyezetben (Rubenstein
és Lovette 2007; Jetz és Rubenstein 2011). Ebben, a filogenetikai kontrollal készitett
elemzésben kapott értékek jol alatdmasztjak a modellszelekcioval kapott eredményeket, hisz
az Osszefuggesek iranyultsaga a becsilt parameéterek alapjan megegyezik mindkeét esetben.
Egy érdekes észrevételre azonban felhivndm a figyelmet. Cornwallis és mtsai (2010)
ugyanezekkel a fajokkal dolgoztak és azt az eredményt kaptak, hogy a kooperativan koltés
nagyobb val6szintiséggel jelenik meg olyan evollciés vonalaknal, ahol alacsonyabb a
promiszkuitas szintje (kevesebb a paron kivili utédok aranya a fészkekben). Azonban, abban
a vizsgalatban nem kontrollaltak a kdrnyezet befolyasold hatésara, pedig az életmenet
jellemzéknek és a klimanak nem elhanyagolhaté a hatasa sem a promiszkuitds, sem a
kooperacid esetében (Spottiswoode és Moller 2004; Jetz és Rubenstein 2011). Ezek alapjan
sikeriilt kimutatni azt, hogy a kooperativ kdltés megjelenését a paron kivili kapcsolatok igenis
meghatdrozzak, de sokkal fontosabb szerepet kap a klima ebben a kapcsolatrendszerben
(kooperativ fajok a melegebb, viszont csapadekban szegényebb terileteken jellemzéek).

A fenti eredmeények is nyilvanvaléva teszik, hogy a madarvilagban megfigyelhet6
parzasi rendszerek igen osszetettek. A segitségnyUjtds megléte, igy a kooperativ koltési
rendszer kialakuldsa elényt jelenthetett olyan kdrnyezetben, ahol a viszonylag stabil feltételek
mellett megndvekedett a faj-, egyedsiiriiség, vagy épp az instabilitas kdvetkeztében a taplalék
elérhet6ségének csokkenése kovetkeztében az utddok felnevelése, a szlloparok sajat
testtomegének fenntartasa (talélés) érdekében fontos a segité egyedek jelenléte egy
fészekaljnal (Hatchwell és Komdeur 2000). Eredményeimbdl is jol latszik, hogy egy adott
terilet klimajanak befolydsol6 hatésa Oriasi, mely hatast egyarant meghatarozza a
homérsékletben es csapadékban megmutatkozo variabilitds. A promiszkuités jelensége ezt a
rendszert meglehetésen atformalhatja (Cornwallis és mtsai 2010; Leggett és mtsai 2011), de
az mindenképpen bizonyos, hogy a kornyezeti tényezék hatdsa a paron kivili kapcsolatok
mértékére is kihat (Spottiswoode és Moller 2004). A madarfajokra vonatkozo, boviilé
ismereteink a jovoben lehetové tehetik, hogy a paron kivuli kapcsolatok esetében is
egyértelmii kovetkeztetéseket tudjunk majd levonni. A tovabbiakban érdekes lehet ezen
kérdeskor mélyebb tanulméanyozasa, felhasznalva az Ujabb kutatasi eredményeket ebben a

témaban.

13



V. Kdszonetnyilvanitas

Szeretném megkdszonni a segitséget, a hasznos tanacsokat témavezetomnek: Dr. Tokolyi
Jacintnak, és az Evolucios Allattani és Humanbiologiai Tanszék vezetsjének: Prof. Dr. Barta

Zoltannak.

Irodalomjegyzék

Arnold, K. E. és Owens, 1. P. F., (1998) Cooperative breeding in birds: a comparative test of
the life history hypothesis. Proceedings of the Royal Society B 265: 739-745.

Barton, K, (2012) Multi-model inference. Available : http://cran.r-
project.org/web/packages/MuMIn/.

Bates, D., Maechler, M. és Bolker, B., (2012) Linear mixed-effects models using S4 classes.
Available: http://cran.r-project.org/web/packages/Ime4/.

Cornwallis, C. K., West, S. A., Davis, K. E. és Griffin, A. S., (2010) Promiscuity and the
evolutionary transition to complex societies. Nature 466: 969-972.

Dunning, J. B., (2008) CRC Handbook of Avian Body Masses Second Edition. CRC Press,

Boca Raton.

DuPlessis, M. A., Siegfried, W. R. és Armstrong, A. J., (1995) Ecological and life history
correlates of cooperative breeding in South African birds. Oecologia 102(2): 180-188.

Ford, H. A., Bell, H., Nias, R. és Noske, R., (1988) The relationship between ecology and the
incidence of cooperative breeding in Australian birds. Behavioral Ecology and
Sociobiology 22(4): 239-249.

Hadfield, J. D. és Nakagawa, S., (2010) General quantitative genetic methods for comparative
biology: phylogenies, taxonomies, and multi-trait models for continuous and
categorical characters. Journal of Evolutionary Biology 23: 494-508.

Hatchwell, B. J. és Komdeur, J., (2000) Ecological constraints, life history traits and the
evolution of cooperative breeding. Animal Behaviour 59: 1079-1086.

Jetz, W., Sekercioglu, C. H. és Bohning-Gaese, K., (2008) The worldwide variation in avian
clutch size across species and space. PLoS Biology 6(12): 2650-2657.

Jetz, W. és Rubenstein, D. R., (2011) Environmental uncertainty and the global biogeography
of cooperative breeding in birds. Current Biology 21(1): 1-7.

14


http://cran.r-
http://cran.r-project.org/web/packages/lme4/.

Koenig, W. D., Pitelka, F. A., Carmen, W. J., Mumme, R. L. és Stanback, M. T., (1992) The
evolution of delayed dispersal in cooperative breeders. Quarterly Review of Biology
67(2): 111-150.

Leggett, H. C., Mouden, C. E., Wild, G. és West, S., (2011) Promiscuity and the evolution of
cooperative breeding. Proceedings of the Royal Society B 279(1732): 1405-1411.

Moreno, J., (1989) Strategies of mass change in breeding birds. Biological Journal of the
Linnean Socirb 37: 297-310.

Pruett-Jones, S. G. és Lewis, M. J., (1990) Sex ratio and habitat limitation promote delayed
dispersal in superb fairy wrens. Nature 348: 541-542.

R Development Core Team, (2008) R: A language and environment for statistical computing.

Vienna: R Foundation for Statistical Computing. Available: http://www.r-project.org.

Rubenstein, D. R. és Lovette, I. J., (2007) Temporal environmental variability drives the
evolution of cooperative breeding in birds. Current Biology 17(16): 1414-14109.

Spottiswoode, C. és Moller, A. P., (2004) Extrapair paternity, migration, and breeding
synchrony in birds. Behavioral Ecology 15(1): 41-57.

Walters, J. R., (1991) Application of ecological principles to the management of endangered
species: the case of the red-cockaded woodpecker. Annual Review of Ecology and
Systematics 22: 505-523.

Walters, J. R., Copeyon, C. K. és Carter, I. J. H., (1992) Test of the ecological basis of
cooperative breeding in red-cockaded woodpeckers. The Auk 109(1): 90-97.

Wright, J., (1998) Helping-at-the-nest and group size in the arabian babbler Turdoides
squamiceps. Journal of Avian Biology 29(2): 105-112.

15


http://www.r-project.org.

Flggelék

A filogenetikai elemzés soran hasznalt térzsfa, mely a 193 madarfaj leszarmazasi és rokonsagi

kapcsolatait mutatja.

Sefophaga ruficilla
Dendroica cagrulescens
Dendroica petechia
Dendroica pensyivanica
Cardellina ubrifrons
Wilonia pu sila
Wilsonia citring
Vermivora ch nFsaptera
Geothlypis fric
Emheraa citrinelia
Emberiza calandra
Emberiza schoeniclus
Junco hyemalis
Turduices bicolor
Zonatrichia albicollis
Zonatrichia leucophrys
Pipilo crissalis
Melospiza melodia
Melospiza georgiana
Pazserculus sandwichensiz
Spizella pusila
Ammodramus caudacuius
Ammodramus maritimus
Agelaius phoeniceus
Oolichanyx oryzivorus
Passering cyanea
Cardinalis cardinalis
Piranga olivacea
Calearius ormnatus
Calcariug pictus
Fringilla cogleba
Carpodacus envthrinus
Carpodacus mexicanus
Sernus serinus
Serinus canaria
Carduelis frisfis

Loia curvirostra
Carduelis cannabina
Anfhus spinaletta
Peironia petrania
Pazser montanus
Passer domesticus
Taeniu[)ygia uitata
Euplectes orix
Philetairus sociug
Quelea quelea

Prunella modularis
Prunella collaris
Promerops cafer

Sialia cumucoides
Sialia meyicana

Siglia sialis

Turdus migratorius
Turdus grayi

Turdus memnla
Erithacus rubecula
Ficadula alhicollis
Ficedula hypoleuca
Luscinia svecica
Phaenicurus phosnicurus
Cenanthe oenanthe
Lamprofornis superhus
Mimus polyglatios
Sturnus unicolor
Stumus vulgaria
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Fuggelék (folytatés)

Phainopepla nitens
Traglodytes asdon
Thryotharug leucotis
Thryotharus udovicianus
Campylorhynchus griseus
Campylorhynchus nuchalis
Sitta europaea

Alauda arvensis

Panurus hiamicus
Locustella luscinioides
Acracephalus schoenobasnus
Agracephaluz melanopagan
Acracephalus Eal udicola
Agrocephalus bistrigiceps
Aracephalus scirpaceus
Acrocephalus palusiris
Agracephaluz arundinacaus
Phylloscopus sibilatrix
Phiylloscopus fuscatus
Phylloscopus trochilus
Turdoides sn1u amiceps
Zuslemfls lateraliz
Aegithalos caudatus
Psaliriparus minimus
Pro%ne 3ubis

Tachycineta alhilinea
Tachycingta bicolor

Riparia riparia

Hirundo nustica

Remiz pendulinuz

Paruz major

Petraica australis

Petroica goodenovi

Vireo salitarius

Vireo olivaceus
Pachycephala pecloralis
Struthidea cinerea
Corcorax melanorhamphas
Lanius minar

Lanius ludovicianus

Lanius collurio

Lanius bucephalus
Perisoraus infausiuz
Perisoreus canadanais
Aphelocoma coerulescens
Aphelocoma uftramarina
Pica pica

Corvus monedula

Corvuz brachyrhynchos
Corvug corong
Pomatostomus temporalis
Acanthiza Fusilla
Sericornis frontalis
Slipifuruz malachuns
Malurus coronatus
Malurus splendens
Malurus cyaneus
Elaznia chinquensis
Elasnia flavonaster
Tyrannus fyrannus
Pyrocephalus rubinus
Sayornia phogbe
Empidonax iraili
Empidonax. virescens
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Fuggelék (folytatas)

18

Cercomacra tyrannina
Forpus passerinus
Cyanoliseus patagonus
?&a ararauna

£o peregrinus
Falco columbarius
Falco eleonorae
Falco tinnunculus
Falco naumanni

Uﬂlpﬂ_ﬁlﬂﬂ%
Pheeniculus purpursus
Tackus montein
Merops bullockoides
Dacelo novaeguin
Picoides trida
Picoides borealis
Dendrocopos major
Dendrocopos medius
IiIflialaptes. fuﬂumm

claptes aura
Tylo alba
Athene noctua
Asinotus
Strix aluco
Aquila heliaca
Buteo gal
Accipiter g
Calicriz mauri
Calidris marifima
Tryngites subruficollis
Philomachus uﬂ%?sﬂ
Phalaropus |

3Ema
Vanelus chilensis
Charadrius hiaticula
Charadrius semipaimatus
Charadrius alexandrinus
.Iar.anaﬂ'am
Sterna hirundo
C airatus
Iredipara gallinacea
Grug ngis
Gallinula chioropus

Porphyrio porphyrio
Cenropus ;ﬁﬁﬁ
(avia immer

Phalaerocorax carbo
Monias benschi

Apus apus

éﬁancil:gu lathami
enfrocercus urophasianus

La%upus hagnrgus

Meleagris galopavo

Branta leucopsis

Cyanus

Cygnus alrafus

Bucephala clangula

Euuepp{hala nﬁr&d&
nas platyrhym

Anas strepera

Tinamus major

Dromaius novaehallandiae
Struthio camelus
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Nyilatkozat a palyazé egyéni hozzajarulasarél a palyamiiben leirt eredményekhez

Alulirott ifj. Nagy Jend a dolgozatban leirt munkafolyamatok koziil a(z):

- adatgyiijtést,

- statisztikai elemzéseket (linearis modelleket, filogenetikai elemzést, modellszelekcidt),
- torzsfaszerkesztést

végeztem el.
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