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Interactions of climate, migration and life history traits
in the evolutionary history of birds

History and religion are inseparable in many nations’ culture. In this respect,
birds have always been a miraculous group of animals that people admired
due to their mysterious behaviour, magnificent appearance or surprising in-
telligence. For example, birds in Celtic mythology represent knowledge,
speech and prowess, and often associated with the message or the messenger.
The Romans believed in the role of birds which carried the messages of gods
in the form of augurs, priests whom were deeply respected. Furthermore,
many raptors represent national and ethnic symbols: e.g. “golden kite” in
Japan, “turul” in Hungary, “golden-winged eagle” in Mongolia, representing
strength, law of living in harmony with nature, hope and origin.

Imaginations and scientific explanations have already been born in rela-
tion to bird migration. Motivated by this curiosity, the desire for knowledge
led to turn interest to science.

1. Introduction

Tectonic movements and orogenic events played a fundamental role during
the history of Earth, thus in the formation of nowadays geographical surface
and climatic zonality. India collided with the southern parts of Eurasia during
the Eocene, and the formation of the Alpine-Himalayan collisional orogeny
process started (Condie 1997, Cawood et al. 2009). Africa also merged with
Eurasia via Arabia, during the Oligocene, whilst the Panama land bridge
came into existence connecting North and South America. Hence, the conti-
nents had almost occupied their present positions. The uplift of the Eastern
Cordilleras and the Andes, along the southern end of the Cordilleran accre-
tionary orogen events, also occurred during the Miocene (Barke and Lamb
2006). The geo-biospheric events in the Tertiary played a significant role in
the evolution and radiation of Neognathae, resulting both major barriers and
corridors for organisms, also in recent times.

After the Paleocene-Eocene thermal maximum, the Earth’s climate
cooled during the Oligocene, when the Antarctic ice shield began to extend,
but fluctuated including a warmer interval during the Middle Miocene and
the Pleistocene (Zachos et al. 2001). The first savanna/grassland formations
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appeared during the Late Miocene in Africa (Bonnefille 2010). The cooling
climate and aridisation of North Africa led to the formation of the Sahara and
the shift of forested and grassy as well as arid climatic zones by the Plio-
Pleistocene, becoming similar to present conditions (Hernandez Ferndnde
and Vrba 2006). This phenomenon could be considered as a unique bio-
spheric change different from the history of any other continent.

These global climatic changes and the appearance of new vegetation
types during the Miocene fundamentally modified the former biogeographic
realms and facilitated the radiation of birds and other animals associated with
different adaptations to open grassy biomes.

Nearly all orders of the Neognathae diverged approximately 50 million
years ago (Mya), and the diversification of avian lineages increased fast after
that (Brusatte et al. 2015, Claramunt and Cracraft 2015, Ksepka and Phillips
2015). I chose two model systems among landbirds (Telluraves) for studies
included in my theses because out of a larger set, significant diversity in mi-
gratory behaviour and mobility, feeding ecology, reproductive biology, and
body measurements, can be observed among the members of both groups
(Ferguson-Lees and Christie 2001, del Hoyo et al. 2016), providing an op-
portunity to investigate relationships of several traits.

Many phylogenetic studies were published to clarify the relationships
within a specific group of raptors but only some of those included multiple
gene sequences or involved a comprehensive set of taxa and almost none of
them dated the radiations of the birds of prey (Griffiths et al. 2007, do Amaral
et al. 2009). Moreover, none of the raptor subfamilies are monophyletic, ex-
cept for the secretarybird (Sagittarius serpentarius, Sagittariidae), the osprey
(Pandion haliaetus, Pandionidae), and the large clade containing the rest of
the accipitrids. Only the origin of Buteoninae was investigated more
properly, hence a more comprehensive phylogenetic reconstruction of accip-
itrid raptors was required.

Similarly unclear cases could be found in Turdidae, where nomenclature
and taxonomical uncertainties are also presented (Nylander et al. 2008,
Voelker et al. 2009). These species mainly belong to Turdus or Zoothera
genera. In some sources, the latter genus includes all former Geokichla spe-
cies (see also Voelker and Outlaw 2008), which implies a thorough revision
of phylogenetic relationships within the group.

Both raptors and thrushes are widespread taxa, although some species in
each group have very limited distributions that is fundamental for identifying
their biogeographical origins. Furthermore, the suggested southern origin for



both groups (Nylander et al. 2008, Ericson 2012) allows the comparison of
differences regarding tropical hotspots.

Behavioural traits, such as migration are not likely to be fossilised and
hence current ideas are only inferred from phylogenetic or biogeographic
studies. The theories of the evolution of migration in birds are categorised
into three groups (Rappole and Jones 2002, Bruderer and Salewski 2008).
The ‘tropical origin’ hypothesis assumes that migratory birds derive from
populations or species occupying regions where environmental conditions
were annually constant. An example for this hypothesis was provided for
Catharus thrushes (Outlaw et al. 2003). The North American migratory
thrushes are sister to tropical species, and the ancestral range for them found
to be in the Neotropic. In contrast, the ‘northern origin’ hypothesis proposes
that climatic or other ecological changes on the breeding ranges of northern
species could have led to the evolution of migration due to the leaving of the
highly seasonal habitats of temperate and arctic species during winter (Bell
2005). However, this hypothesis has received relatively low support to date.
Both the tropical and the northern origin hypotheses predicts that the migra-
tion evolved from resident populations or species simultaneously with the
range expansion of these birds. Compared to them, the ‘shifting home’ hy-
pothesis suggests the narrowing of formerly wider tropical belt as the source
of the evolution of migration (Louchart 2008). According to this hypothesis,
which considers paleoclimatic changes, migration evolved as a consequence
of winter range shift rather than assuming the existence of an ancestral north-
ern or southern breeding range.

Nevertheless, migratory behaviour does not change only temporally, but
also within spatial ranges. The two major geographically distinguishable mi-
gratory systems are represented by the Palearctic-Afrotropical and the Ne-
arctic-Neotropical systems (Newton 2008). The most striking difference be-
tween the two is resulted by zonality. The vegetation zones follow an East-
West direction in the Old World, whilst it follows a North-South axis in the
New World, particularly regarding the orientation of significant ecological
barriers. Hundreds of species are migrating from the whole Palearctic region
to sub-Saharan Africa crossing broad plateaus and mountains (>2000 m) or
extremely arid (<50-100 mm of annual precipitation) areas during the jour-
ney (Newton 2008). However, the land bridge between North and South
America, and the Caribbean islands provide more continuous routes for mi-
gration than in the Old World, where the Mediterranean Sea and the Sahara
present hazardous areas for the passage of migrants. To a certain extent, the
Mexican Plateau may form such a barrier, as indicated by several bird species
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wintering on its Northern border. Furthermore, the distinction of Western
Palearctic-Afrotropical and East Palearctic-Australasian migratory systems
is supported by several reasons. The Europe-African migratory routes resem-
ble the New World routes in the sense that birds face gradual changes of
landscapes along these routes, contrary to the more homogenous landscapes
along the East Asian migratory flyways. Birds breeding on northern latitudes
in East Asia tend to be canalised along nearly barrier-free, continuous routes
during migration.

First of all, based on the above points, I collected genetic data on 179
raptors and 155 species of thrush for reconstruction their phylogenetic his-
tory. Considering all similarities and differences between Accipitriformes
order and the Turdidae family, the question arises: whether is it possible to
draw general conclusions which apply for these two groups or even in wider
taxonomic ranges? Hence, I designed a comparative phylogenetic framework
to investigate the following hypotheses:

1. Larger birds are more likely to become residents or vice versa, resident

species might become larger.

2. Food is a major limiting factor during both winter and on the move.

a. Species with more generalist diet are more likely to survive at tem-
perate latitudes and be able to stay in winters.

b. Moreover, species feeding on alternative food sources are able to
cope more easily with food limitations, hence food generalism or
the ability of switching between food sources are more frequent
among migratory species.

3. Differences in geographically distinct flyways are detectable (e.g. bar-

riers, continuity).

a. The availability of suitable habitat types could have influenced the
presence of corridors for tropical-temperate dispersal during the
evolution of tropical-temperate migration systems.

b. Novel niches, as a consequence of the shift in grassy and forested
habitats (changes in zonality) could have driven the radiation of
birds into areas to be colonised.

4. Because migration may be costly due to the higher mortality during

the migratory journey, a definable shift to higher numbers in repro-

ductive attempts, as measured by clutch size, is expectable.



2. Materials and methods

(1) Gene sequences for 12S and 16S ribosomal RNA, ATP synthase subunit
6 and subunit 8, B-fibronigen intron 7, cytochrome ¢ oxidase subunit 1,
cytochrome b, NADH-ubiquinone oxidoreductase subunit 2 and subunit
6 and recombinase activating gene 1 were searched in the database of
GenBank. The raw genetic information was processed using R (R Devel-
opment Core Team 2017). MAFFT program was used for sequence
alignment (Katoh et al. 2005), and the alignments were run through
Gblocks (Castresana 2000) for cleaning purposes. The RAxML (Stama-
takis 2006) approach was applied to identify the best starting tree for the
Bayesian MCMC analyses implemented in BEAST v1.8.3 (Drummond
and Rambaut 2007). Fossil calibration points were used for dating the
trees. A maximum clade credibility tree was performed from independ-
ent Bayesian estimations.

(2) Ancestral range estimations were performed using probabilistic historical
biogeography methods (Matzke 2013). The Dispersal-Vicariance
(DIVA, Ronquist 1997), the Dispersal-Extinction-Cladogenesis (DEC,
Ree and Smith 2008), and the BayArea model (Landis et al. 2013), paired
each with founder-event speciation, were included and compared. Alt-
hough all three of the main biogeographic models can basically deal with
dispersal, extinction and narrow sympatry, in DIVA both narrow and
widespread vicariance, in DEC subset sympatry and narrow vicariance,
and in BayArea widespread sympatry are also allowed to be estimated.

(3) The evolution of migratory behaviour and its association with life-history
traits, ecological and climatic factors were estimated using modern com-
parative phylogenetic methods. Data on body measurements, breeding
biology, foraging behaviour, habitat and bio-climate was analysed apply-
ing phylogenetic generalised least squares approach (PGLS) and model
selection procedure (Pinheiro et al. 2015, Barton 2015). That was com-
pleted with ancestral state estimations and correlated evolutionary anal-
yses (Pagel et al. 2004, Pagel and Meade 2006, Drummond and Rambaut
2007, Revell 2012). Bio-climatic variables derived from temperature and
precipitation data were included into computer learning maximum en-
tropy modelling (Phillips and Dudik 2008).



Phylogeny of 179 accipitrid raptor species (Accipitriformes)
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3. Results

(A1) The crown Accipitriformes, i.e. the split between the secretarybird
(Sagitariidae) and the rest of the raptor species was found to have oc-
curred around 57-37 Mya, during the Eocene. The second oldest de-
scendant is the osprey (Pandionidae), and the rest of the group is esti-
mated to have originated 50-37 Mya. The two earliest branches within
the core Accipitridae led to the appearance of elanid kites (Elaninae)
between 45-29 Mya and the group including Gypaetinae and Perninae
around 35-23 Mya.

(A2) A southern (tropical) origin was inferred for all raptor subfamilies. The
common ancestor of the 179 species could have originated in Africa.
Nevertheless, either subfamily has an ancestral range in one of the lands
on the Southern Hemisphere.

(A3) The estimation of ancient behaviour showed multiple independent
origin of migratory behaviour in Accipitriformes. However, most of the
independent events cover a single species, thus the appearance of mi-
gration is limited to the split off from its ancestor. Hence, migration
could have evolved in these lineages recently, beginning during the
Early Pliocene. Moreover, the oldest among the nodes that are obvi-
ously estimated as migratory, the ancestor of the goshawk (Accipiter
gentilis) and the harriers (Circus spp.), i1s dated to around 16-10 Mya.
Evolutionary analysis revealed that both complete and partial migration
evolved from a non-migratory state suggesting that partial migration is
not an intermediate state between complete migration and the lack of
migration.

(A4) Wintering regions for migratory species are at least suitable than their
breeding ranges, i.e. species seek to find areas with similar levels of
climatic limitations. Environmental variables related to temperature are
the most important limiting factors for long-distance migratory accipi-
trid raptors. The results also indicate differences between geograph-
ically distinct migratory systems. Furthermore, bioclimatic limitation is
one of the major factors in the East Palearctic-Indomalayan migratory
system.

(AS) The multivariate analyses of the ecological factors influencing migra-
tion suggests that winter diet specialisation and habitat are associated
with migration: (1) species with generalist winter diet, and (2) in con-
nection with open habitats are more likely to be migratory. Addition-
ally, migration appeared with a higher rate in lineages with a tropical
distribution and transitions to a non-tropical distribution are more likely

8



in migratory than in non-migratory lineages. Furthermore, migration
more likely arises in specialist lineages than in generalists, and a gener-
alist diet 1s more likely to have evolved in migrants than in non-mi-
grants. Hence, it appears that a wider range of diet is an evolutionary
response to the selective environments imposed by migratoriness, ra-
ther than predisposing species for migration. The highly significant var-
1ables in the models selected different migratory systems are clutch size
and hunting strategy with high importance.

(T6) In Turdidae, the two monophyletic groups following the current nomen-
clature are represented by the Catharus and the three species of Sialia.
The majority of Turdus form the youngest clade within the family and
considered polyphyletic, according to the recent nomenclature. Recon-
sidering the taxonomic position of the five species (7. rufopalliatus, T.
maranonicus, T. lawrencii, T. subalaris, T. hauxwelli) could prove or
refuse the monophyly of Turdus. One of the earliest divergence of Tur-
didae contains mainly the genera of Alethe, Myophonus and Brachyp-
teryx, and together with Chamaetylas fuelleborni and Heinrichia cal-
ligyna, they form a monophyletic clade. The two most problematic gen-
era are represented by the Zoothera and Geokichla. Most of the species
formerly classified as Geokichla are referred as Zoothera in some
sources, but it seems to be debatable. The type species of Zoothera,
however, is the long-billed thrush (Zoothera monticola, Vigors 1832,
Proc. Zool. Soc. London). The clade containing this species is more re-
lated to the group including Catharus, hence the Zoothera is considered
to be monophyletic. The species in the other group of Zoothera that
contains the former Geokichla spp. should be transferred to Geokichla,
which is also presumably monophyletic as the sister to Turdus (phylo-
genetic figure in the Hungarian text).

(T7) According to the best fitting biogeographic model, the possible ances-
tral regions for all Turdus species are located in East Palearctic and/or
Afrotropical realms. The two earliest clades suggest very early dispersal
from South-east Asia to Europe and Africa, or eventually vice versa.
The group reached South America very early (15-10 Mya), which was
followed by several trans-Atlantic movements.

(T8) In contrast to raptors, migration emerged as an ancestral behaviour in
an early phase of the evolution of Turdus. Transition rates among states
also confirm this finding due to the loss of migration in multiple times.
Furthermore, complete migration could only have evolved or lost via



partial migration. Correlated evolution between migration and the abil-
ity of along-latitudinal movements show that appearance and disappear-
ance of East-West movements could have frequently changed on mi-
gratory lineages, but the loss of this trait is most frequent in sedentary
lineages.

(T9) Similarly to accipitrid raptors, clutch size is higher in migratory Turdus
species which exhibit shifts of main food type between breeding and
non-breeding seasons. The important factors relevant to migration indi-
cate that migratory species tend to be more mobile (rarities), and most
of them frequently move along-latitudinal (East-West) axis. Based on
the analysis of migration and main food type during the breeding sea-
son, transition rates show that the emergence of sedentariness could be
more frequent than the evolution of migratory behaviour in herbivorous
lineages. Analysis of migration and the shift in main food type during
non-breeding seasons demonstrates that change in main food type is
highly associated with changes in migratory behaviour. Hence, migra-
tion could appear more frequently in lineages with the ability to fre-
quently change food sources.

(T10) Bioclimatic limitation among 67 Turdus species is dominated by tem-
perature related factors.

4. Synthesis

I found consistent patterns which are equally applicable for both Accipitri-
formes and Turdidae, along with dissimilarities probably due to the different
histories of the two groups. However, inferring more general statements for
wider taxonomic range requires further research.

First, the southern origin of core landbirds is supported by the historical
biogeographic analyses of the studied groups, which is in line with the find-
ings of previous studies (Ericson 2012, Brusatte et al. 2015). However, the
importance of Africa and Southeast Asia in the early diversification of the
Accipitriformes and of the Turdidae, respectively, is in contrast with the
South American origin of landbirds (Claramunt and Cracraft 2015). In that
work, biogeographic analyses of 230 species were conducted. More than
one-third of the species were partially or exclusively distributed in South
America, also including basal clades from this region. Further, considering
that among the endemic species of each realm, the majority were of South
American origin, it could have biased the estimated origin of landbirds to-
wards the Neotropics. Despite the fact that in my taxon sets a large number
of Neotropical species were included, I found that South America could be
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an early destination rather than the source of origin. Thus, the hotspot nature
of Southeast Asia and Africa is confirmed for these groups (Ericson et al.
2003, Ericson 2012). Nevertheless, further analyses involving more species
from different bird families are recommended.

Second, the emergence of grassland vegetation and hence the shift in for-
ested habitats provided novel niches available during the Late Miocene
which accelerated the diversification of both Accipitriformes and Turdidae,
similarly to a general pattern in all birds (Jetz et al. 2012). For instance, the
majority of long-distance migrants in the Nearctic winter in forests, whereas
almost none of the Palearctic migrants follow this strategy (Rappole and
Jones 2002). The lack of forested habitats in North Africa could have been a
dispersal barrier. Therefore, climatic changes including the intensified aridi-
sation, completed with the orogenetic events during the Miocene could have
caused the appearance of barely suitable areas which facilitated the evolution
of migration in birds.

Third, recent bioclimatic conditions showed several limiting factors,
mostly related to temperature that have equal impact on birds’ behaviour in
both of their breeding and wintering areas. The differences in the geograph-
ically identifiable migratory systems (Newton 2008) are related to the con-
nectivity of the distribution of species. Hence, the East Palearctic migratory
system significantly differs from the West Palearctic or from the Nearctic-
Neotropic systems, especially in Accipitriformes. Additionally, many Tur-
dus species are endemic, with patch-like distributions to south of China, and
species breeding in northern East Asia have expanded their ranges to the
western regions. The result of maximum entropy modelling may show sig-
nificant signs for predicted population changes in passerine birds (Mgller et
al. 2010, Zurell et al. 2018). For instance, weakly suitable areas were found
for several species (e.g. Turdus iliacus, T. torquatus, T. subalaris, T. nau-
manni), which may indicate decline in population sizes or complete disap-
pearance of species from those areas. These findings can be used in develop-
ment of biodiversity conservation programmes, especially for species dis-
tributed on very small areas.

Fourth, migration appeared multiple times, in raptors independently of
non-migratory ancestors, whilst thrushes originated from migratory ances-
tors which is a substantial difference in the origin of migration between the
two groups. Furthermore, migratory behaviour seems to be more facultative
among accipitrid raptors which is also indicated by the frequency of vagrants
(Ferguson-Lees and Christie 2001). However, in Turdus thrushes, migration
might be a heritage rooting in the ‘along-latitudinal’ mobility of ancestors.
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Fifth, one of the most important components related to migration is rep-
resented by feeding ecology patterns of birds (Boyle et al. 2011, Rainio et al.
2012, Terraube et al. 2014). Although raptors and thrushes depend on signif-
icantly different food sources, the evolution of migration highly correlated
with evolutionary aspects of feeding behaviour in both groups. Migration
could have evolved in species with higher plasticity in diet or on the other
way around. Either being a generalist (larger diet breadth in some raptor spe-
cies, but do not forget that most thrushes are omnivorous), or being able to
easily adapt to different food sources (change in main food type in thrushes)
are highly associated with migratory lineages. Consequently, migratory spe-
cies could have easily survived during migration.

Sixth, alongside survival, reproductive success is the other major factor
in the evolution of organisms. I measured reproductive attempts in birds by
clutch size and compared it with migratory strategy. The generalisation of
my findings support that migratory birds suffer from higher mortality during
migration (Alerstam et al. 2003, Jahn and Cueto 2012, Barve and Mason
2015, Boyce and Martin 2017), which correlates with increased numbers in
clutch sizes that may be an evidence for the trade-off between migration and
reproduction/survival. Increased clutch size for migrants has been detected
here in all three migratory systems of accipitrid birds of prey and also in
Turdus thrushes, indicating that this phenomenon could appear multiple
times, phylogenetically independently. Also investigating these finding in
other bird families would be beneficial.
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A klima, a vonulas és az életmenet jellegek kolcsonha-
tasa madarak evoluciojaban

Az emberiség torténetében szdmos példat talalhatunk arra, miként toltenek
be a madarak kiillonboz0 szerepeket a kultdraban és hitvilagban. Koszonheto
ez titokzatos viselkedésiiknek (vonulds), pompas tollazatuknak (paradicsom-
madarak) és elképesztd leleményességiiknek (aggal vadaszo uj-kaledoniai
varjak). Gondolhatunk az egyiptomiak s6lyomfejii isteneire vagy a gorogok
,fonixére”, a romaiak auguri tisztségére, vagy akar hozzank kozelebbi pél-
dakra is, ugy, mint a mongolok ,,aranyszarnyu sasmadara” vagy a magyarok
,,turulmadara”.

Ez a nagymértékii érdeklodés vezetett odaig, hogy napjaikban mar tudo-
manyosan megalapozott ismeretek tomege all rendelkezésiinkre a madarak
életmenetérdl, okologidjarol €s viselkedésérol. Azonban a tudds bdviilése
sziikségszerlien tjabb kérdések megvalaszolasat vonja maga utén.

1. Bevezetés és célkitiizések

A Fold kérgét alkot6 kdzetlemezek mozgédsuk soran jelentOs felszinformalo
tevékenységet végeznek. Utkozések, felgylirédések és aldbuké lemezek ala-
kitottak ki €s alakitjak az egyes foldrészek domborzati viszonyait. A nagy-
szabasu valtozasok kovetkezményeként bolygonk klimaja és bioszférija fo-
lyamatosan atformalodik. A harmadiddszaki kontinensvandorlasok és hegy-
ségképzddések hoztdk 1étre a ma ismert arculatot. A Tibeti-fennsik és a Hi-
malgja felgylirddése az Eocénban kezdddott, mig Afrika 6sszekapcsolddasa
Azsidval az Oligocén idoszakra tehetd (Condie 1997, Cawood €s mtsai.
2009). A Miocén iddszakban mind Afrika teriiletén, mind pedig az Andok
kiemelkedésével, Dél-Amerikdban jelentos valtozasok mentek végbe (Barke
és Lamb 2006). Ez az id6szak alapvetd az uymadarszabédstak (Neognathae)
evolicigja szempontjabadl is.

A Fold klimgja ciklikus valtozast mutat, melyet nemcsak a tektonikus
események, hanem a Milankovi¢c—Bacsdk-ciklus és biotikus tényezok egy-
arant befolyasolnak. A Paleocén-Eocén homérsékleti maximumot kdvetden
a klima lehtilésnek indult, ahogy az Antarktisz jégtakardja egyre inkabb ki-
terjedt az Oligocén korszak alatt (Zachos és mtsai. 2001). A Miocén, Pliocén
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és a Pleisztocén melegebb éghajlati fazisai ellenére ez a jégképzodés folyta-
tédott, és az Eszaki-sark, valamint a szdrazfoldi jégtakarék megjelenése ko-
vetkeztében a vildgtengerek szintje lecsokkent. Napjaink egyre szélsOsége-
sebb viszonyai ellenére egy viszonylag hiivos iddszak uralja Foldiink klima-
jat.

A kozépsd-Miocén alatt elkezdodott valtozasok 1j élohelyek megjelené-
sét eredményezték. A lehlilés €s fokozatos szarazodas kovetkeztében Afrika
fiives €s erd0s éldhelyei alapvetden atalakultak (Hernandez Fernande és
Vrba 2006, Bonnefille 2010). Az erddvel boritott teriiletek délebbre tolddtak
¢s €szakon megjelentek az elsd szavanna formaciok. Ez a véltozads a tobbi
foldrészhez viszonyitva egyediilallonak tekinthetd. Mindazonaltal terjeszke-
dési és differencidlodasi lehetdséget biztositott a madarak €s mdas allatcso-
portok szamara.

Az eddigi kutatdsok azt mutatjak, hogy kozel az 6sszes Neognathae le-
szarmazasi vonal kialakult mar 50 millié évvel ezelott (Brusatte és mtsai.
2015, Claramunt és Cracraft 2015), és a fajképz0dési folyamatok jelentOsen
felgyorsultak ezt kovetden (Ksepka €s Phillips 2015). Vizsgdlodasaim soran
a szarazfoldi madarak (Telluraves) két csoportjaval foglalkoztam alaposab-
ban. Egyrészt a vigomadar-alakuakat (Accipitriformes), masrészt pedig a ri-
gok csaladjat (Turdidae) valasztottam modellrendszerként. Mindkét csoport
jelentds viselkedésbeli, 6kologiai €s alaktani sokféleséget mutat, mely alkal-
massa teszi Oket az 6sszehasonlitasra (Ferguson-Lees és Christie 2001, del
Hoyo és mtsai. 2016). Ugyanakkor eléggé kiillonboznek ahhoz, hogy széle-
sebb korben érvényes megallapitisokat is vizsgaljunk.

A ragadozd madarak evolucidjat célzo vizsgalatok csupan az utébbi né-
hany évben szolgaltak atfogd eredményekkel, melyhez magam €s tarsszer-
z0im munkdja is jelentdsen hozzajarult. Korabbi ismereteink alapjan csupdn
az Olyvek (Buteoninae) eredetérdl voltak pontos ismereteink (do Amaral és
mtsai. 2009). A haldszsast (Pandion haliaetus), valamint a kigyaszkeselyfit
(Sagittarius serpentarius) magaban foglalo csaladokat leszamitva tovabbi
monofiletikus alcsalddokat nem sikeriilt elkiiloniteni (Griffiths és mitsai.
2007). Ezért egy atfogo filogenetikai elemzés sziikségesnek bizonyult.

Hasonl6an tisztazatlan eseteket foglal magaban a rig6félék csaladja is,
ahol nemcsak filogenetikai, de nevezéktani bizonytalansagokat ugyszintén
talalhatunk (Nylander €s mtsai. 2008, Voelker €s mtsai. 2009). Korabbi for-
rasok alapjan a fajok tobbsége a Turdus és Zoothera nemekbe tartozik. Ez
utobbi azonban magaban foglalja a mashol Gokichla nembe sorolt fajokat is
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(Voelker és Outlaw 2008). A felsorolt bizonytalansagok megkdvetelték a ri-
gok rokonsdgi kapcsolatainak, genetikai adatok alapjan torténd ujratérképe-
ZEsét.

A vizsgélt csoportok dseinek elterjedését illetden, korabbi tanulmanyok
alapjan tropusi eredet valoszintsithetd (Nylander és mtsai. 2008, Ericson
2012). Azonban, néhany esetben csupan feltételezéseket kozoltek a téma ku-
tatoi. Ezek a hézagok korszerii biogeografiai elemzések segitségével kitolt-
hetové valnak. Ezért a fobb fajkeletkezési modellek 6sszehasonlitdsa tjabb
megvilagitasba helyezheti a két csoport eredetérol alkotott elképzeléseinket.

A rokonsagi kapcsolatok €s a torténeti biogeografia ismeretében célsze-
rinek adodott a madarak korében rendkiviil jellemzd viselked€s, a rendsze-
res vonulas eredetének és formalddasanak vizsgélata. Tobb elképzelés is szii-
letett a vonulas elsd megjelenését illetden (Rappole €s Jones 2002, Bruderer
és Salewski 2008). A tropusi eredet hipotézis szerint a vonulds az egyenlitd
kozelében €16 populacidk fokozatos terjeszkedésének kovetkezménye. A
madarak taléltak olyan teriileteket magasabb szélességi korokon is, melyek
az év bizonyos szakaszaiban alkalmasak voltak a koltésre. Az elterjedési te-
riilet kiterjesztésével egyetemben jelenhetett meg a vonulési viselkedés, az
Uj kolto, €s az eredeti teriilet kozott (Outlaw €s mtsai. 2003). Ezzel szemben
az északi eredet hipotézis alapjan a magasabb szélességi korokon bekovet-
kez0 kornyezeti valtozasok kovetkezményeként jelent meg a vonulas (Bell
2005). Ez az elképzelés eddig viszonylag kevés csoport esetében igazolodott.
A legujabb feltételezés szerint az elterjedési teriilet szikiilése eredményezte
a kolto és teleld teriiletek szétvalasat (Louchart 2008). A foldtorténet sordan a
sz€lesebb tropusi Ov zsugoroddsa vonta maga utdn a teriiletek elkiiloniilését
¢s igy a rendszeres vonulds megjelenését.

Ugyanakkor nem csak idOben, hanem térben is kiilonbséget lehet tenni a
vonulasi mintdzatokban. Alapvetden harom jelentds vonulasi rendszert kii-
l6nithetiink el: Eszak- és Dél-Amerika, Afrika és EurOpa, valamint Eszakke-
let-Azsia és az Indonéz-szigetvildg vonuldsi rendszereit (Newton 2008). A
legszembetilindbb kiilonbség kozottiik, hogy mig az elsd kettd esetében a vo-
nulasnak jelentOs foldrajzi akadalyai vannak (Mexikoi-fennsik, Karibi-tér-
ség, Foldkozi-tenger, Szahara), addig utobbi gyakorlatilag folytonos rend-
szert alkot. Felmeriilhet a kérdés, hogy milyen tovabbi eltérések, esetleg ha-
sonlosagok mutathatdak ki az egyes régiokban?

Az elobb attekintett szempontokra alapozva, elso 1€pésben 179 ragadozo,
valamint 155 rigé faj torzsf4jat hoztam 1étre a genetikai adatbazisban elér-
hetd szekvencidk alapjan. Az elkésziilt fak a biogeografiai és 6sszehasonlitd
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filogenetikai vizsgalatok fontos részét képezték. Modern modszerek felhasz-
nalasdval a vonulés kialakulasét és a vele Osszefiiggd tényezoket vizsgiltam
a kovetkez0 allitasok probajaként:
1. Nagytestii fajoknal gyakrabban kialakul a vonulas, hacsak nem a vo-
nulds kovetkezménye a testméret novekedése.
2. A taplalék erds korlatozo tényezd, mind a téli id0szakban, mind pedig

a vonulds soran.

a. Minél valtozatosabb taplalékot fogyaszt egy faj, annal nagyobb
eséllyel képes tulélni a mérsékelt €gdovben, sot a téli idoszakban is
képes koltoteriilete kozelében maradni.

b. Ezen tilmenden, azok a fajok, melyek képesek kiillonbozd tapla-
Iékforrasokat hasznositani, konnyebben dtvészelhetik a 6 taplalék-
forrasban mutatkoz6 hianyokat. Ennélfogva ez a jelenség gyako-
ribb a vonul6 fajok korében, masrészt a vonul6 fajok konnyebben
valtanak taplalékforrast.

3. Fontos eltérések azonosithatoak a foldrajzilag elkiilonithetd vonulési
rendszerekben.

a. A tropusi-mérsékelt Ovi vonulasi rendszerek kialakulasaban fontos
szerepet toltenek be az eltéro élohelyek, melyek alkalmas folyoso-
kat jelolhetnek ki a 1étrejovo vonulasi utvonalak szamara.

b. Az ujonnan elérhetdvé valo élohelyek (niche-k), igymint a fiives
¢s erdei €lohelyek aranyanak megvaltozasa a Miocénben, eldsegit-
hették a madarak szétterjedését.

4. Mivel a vonulés koltséges a nagymértékii elhulldsi arany miatt, ezért

a vonulo fajok esetében megnovekedett fészekalj-méret varhato a sza-

porodasi siker novelése érdekében.

2. Anyag és modszer

(1) Mivel minden tovabbi elemzés a vizsgalt fajok rokonsigi kapcsolatait
figyelembe véve késziilt (filogenetikai 0sszehasonlité modszerek), ezért
mind a ragadozok, mind pedig a rigdk torzsfajanak elkészitése alapvetd
jelentoségli. A GenBank adatbazisabol 10 gén (12S €s 16S riboszomélis
RNS, ATP-szintetiz 6-os és 8-as alegységei, P-fibrinogén intron 7,
citokrom-c oxiddz 1l-es alegysé€g, citokrom-b, NADH-ubikinon
oxidoreduktaz 2-es €s 6-os alegységei, rekombindciot aktivalo gén 1)
szekvencidi lettek letdltve és az R programozési nyelvben feldolgozva
(R Development Core Team 2017). A génszekvenciak a MAFFT (Katoh
és mtsai. 2005) és a Gblocks (Castresana 2000) programok segitségével
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keriiltek illesztésre. A RAXML mddszer (Stamatakis 2006) alkalmazasa-
val allt el6 a Bayes-1 MCMC elemzéshez sziikséges bemeneti fa, mely a
BEAST v1.8.3 (Drummond €s Rambaut 2007) program kiindul6 pontjat
képezte. Fosszilis adatok szolgaltak a torzsfak idozitésének beallitasara.
Az egymastol fiiggetleniil lefuttatott rekonstrukciokbdl konszenzus fa
késziilt a tovabbi elemzésekhez.

(2) A fajok 9si elterjedésének becslése torténeti biogeografiai modellek Osz-
szehasonlitdsan alapult (Matzke 2013). A harom f6 biogeografiai modell
(DIVA: Ronquist 1997, DEC: Ree és Smith 2008, BayArea: Landis €s
mtsai. 2013) €és ezek alapitd hatdssal vett kiegészitése keriilt elemzésre.
Mindegyik tipus magiban foglalja a diszperzio, a kihalds €s a keskeny
frontu szimpatrikus fajkeletkezés becslését, azonban a DIVA mddszer a
keskeny és széles frontu vikariancia, a DEC a részleges szimpatria €s
keskeny frontd vikariancia, mig a BayArea a széles fronti szimpatria
vizsgalatat is tartalmazza.

(3) A vonulasi viselkedést €s annak kialakuldsat befolyasol6 életmenet-jel-
legek, okoldgiai és klimatikus tényezO0k meghatarozasara 6sszehasonlito
filogenetikai modszerek segitségével keriiltek elemzésre az adatok. Eh-
hez testtomeg, fé€szekalj-méret, szarny és farok hosszisag, csérméret,
taplalkozasbiologia (0 taplalékforras, taplalék sokfélesége), élohely- €s
bioklimatikus valtozok 1étrehozasara volt sziiks€g, melyek szamos elekt-
ronikus €s nyomtatott forrasbol szarmaztak. Az adatokat az 4ltalanositott
legkisebb négyzetek (PGLS) elv alapjan felépitett modellekben, vala-
mint modellszelekciods eljards soran értékeltem (Pinheiro €s mtsai. 2015,
Barton 2015). Ezt egészitették ki az Osi viselkedés rekonstrualdsanak
becslése és korrelativ evolucios elemzések (Pagel és mtsai. 2004, Pagel
és Meade 2006, Drummond és Rambaut 2007, Revell 2012). A
bioklimatikus véltozok a fajok elterjedési teriilet€bdl vett mintapontok
homérsékleti és csapadék jellemzoit tartalmaztak, melyek szamitogépes
tanuldson alapulo teljes rendezetlenség (maxent) elemzésen estek at
(Phillips €s Dudik 2008).
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A rigofélék (Turdidae) 155 fajanak filogenetikai torzsfaja
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3. Eredmények

(A1) A vizsgalt 179 ragadoz6é madarfaj (Accipitriformes) kdzods dse tobb,
mint 60 millidé évvel ezelbtt jelenhetett meg. Ezt kovetden valt el a
kigyaszkeselyll, majd a haldszsas a tobbi fajtol (57-37 milli6 éve). Két
tovabbi korai elvalas kovetkeztében (50-20 millié éve) az Elaninae al-
csalad, valamint a Gypaetinae/Perninae rokonsigi kor kiiloniilt el a
tobbi alcsaladtdl (filogenetikai abra az angol szovegben).

(A2) A ragadozo fajok kozos Ose valoszinlisithetden afrikai eredetli, de bar-
mely alcsaladot vessziik figyelembe, minden esetben valamely déli fél-
tekét alkoto teriilet adodik Osi elterjedési teriiletnek.

(A3) A vonulés tobb kiilonbdzo leszarmazasi vonalon, fiiggetleniil jelenhe-
tett meg a ragadozok korében. A teljes vonulés (a faj/populéaciok 6sz-
szessége vonuld), illetve a részleges vonulds (bizonyos populéciok,
vagy egyes foldrajzi egységek tekintetében figyelhetd meg vonulas)
egyarant a nem vonul6 allapotbdl szarmaztathatd, atmenet nélkiil. Ko-
vetkezésképpen, a viselkedésbeli valtozds parhuzamosan mehetett
végbe a fajok mérsékelt égov irdnydba torténd terjeszkedésével.

(A4) A bioklimatikus elemzések kimutattak, hogy mind a vonuld, mind pe-
dig a nem vonul6 fajok esetében valamely homérséklettel osszefiiggd
valtoz6 az, amely meghatdrozza az elterjedési teriilet megfeleloségét.
Ezen valtozok alapjan is jol megkiilonboztethetoek a foldrajzi értelem-
ben elkiilonitett vonulasi rendszerek.

(AS) A kiilonbozo €letmenet-jellegek €s okologiai tényezOk koziil a taplal-
kozas valtozatossaga, az él0hely €s a fészekalj-méret mutatott jelentOs
Osszefliggést. A vonulési viselkedés megjelenése vonta maga utin a
sz€lesebb taplalékforrashoz val6 alkalmazkoddst, mely nyilvan az él6-
helyek valtozatossdgaban is megnyilvanul. Afrikdban a nyilt él6helyek-
hez, mig mashol foként az erdo boritotta teriiletekhez kellett alkalmaz-
kodniuk a vonul6 fajoknak. Fontos eredmény, hogy mindhdrom vonu-
14si rendszerben kimutathatéan tobb tojast raknak a vonul6 fajok a nem
vonulokhoz képest.

(T6) A rigofélék (Turdidae) filogenetikai rokonsdgaval kapcsolatban, ebben
a doktori értekezésben keriil el6szor kozlésre az a torzsfa, mely az
utobbi évtizedek sordan hasznalt legatfogobb fajkészleten alapszik. Az
eredmények értelmében a Turdus nemzetség — legalabbis a jelenlegi ne-
vezéktan alapjan — polifiletikus, amennyiben azt az 6t fajt is figyelembe
vessziik, amelyek mds dgakkal mutatnak rokonsagot. A galléros rigot
(Zoothera monticola) magédban foglalé eldgazds mono- illetve
holofiletikus tekintheto, mivel a kozos Ost és annak leszarmazottait is
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tartalmazza. Minthogy a Zoothera monticola a nemzetség tipusfaja,
ezért ez a filogenetikai ag kell, hogy alkossa a Zoothera nemzetséget,
melynek testvércsoportja az amerikai fiillemiilerigdkat (Catharus) is
magaban foglalo ag. A masik, szintén monofiletikus egység, a Turdus
testvércsoportja. Az ide tartozo fajokat egységesen, a Geokichla nem-
zetségbe sziikséges sorolni, mert egyértelmiien elkiiloniilnek az elobb
emlitett Zoothera agtol.

(T7) A 72 Turdus faj eredete egyértelmiien tropusi. Valdsziniileg Délkelet-
Azsia és/vagy Afrika lehetett a k6zos 6s elterjedési teriilete. A csoport
szétterjedése soran, viszonylag hamar elérte Dél-Amerikat (15-10 mil-
116 éve), melyet tobbszori transz-atlantikus attelepiilés kovetett.

(T8) Alapvetd kiillonbség, a ragadozokkal szemben, hogy a vonulasi viselke-
dés lehetett az Osi allapot, melyet a szétterjedés soran mutatkozo €s a
mai, vonul6 fajok tobbségénél megfigyelhetd koltési elterjedés kelet-
nyugati lefutédsa is alatdmaszt. A vonulds megjelenése szoros Osszeflig-
gést mutat a rigok kelet-nyugati mozgékonysigaval.

(T9) Ebben a csoportban is kimutathato a taplalkozas-bioldgia €s fészekalj-
méret vonulo fajokndl mutatott eltérése. A vonulasi viselkedés a tapla-
lékforrasban torténd valtds képességével nagyban Osszefiigg. Ez ma-
gyardzata lehet annak a megfigyelésnek is, hogy szamos énekes madar
koltési és telelési 1doszakban eltéro taplalékot fogyaszt. Hasonléan a
ragadozdkhoz, a vonulo rigofajok esetében i1s, megnovekedett fészek-
alj-méret jellemz6 a nem vonul6 fajokhoz viszonyitva.

(T10) Végezetiil, eddig még bioklimatikus elemzéseket nem kozoltek ri-
gbokra, mely eredmények alapjan fontos természetvédelmi kérdésekben
nyilnak ujabb lehet0ségek. Az elterjedési teriiletek megfelel0sége azt
mutatja, hogy egyes peremteriiletek kevésbé alkalmasak a fajok sza-
mara, ami elOrevetitheti a kozeljovoben bekovetkez0, lehetséges elter-
jedési és populécios valtozasokat.

4. Szintézis

Eredményeim alapjan sz€lesebb taxondmiai korben is fontos kovetkezteté-
seket lehet levonni. Annak ellenére, hogy a ragadoz6 madarak €s a rigok két,
eltérd csoport, mégis sikeriilt mindkét modellrendszerben hasonlé mint4zatot
talalni.

El0szor 1s, eredményeim megeroOsitik a szdrazfoldi madarak tropusi ere-
detét. A korédbbi elképzelésekkel (Claramunt és Cracraft 2015) ellentétben
azonban, mind a ragadoz6knél, mind pedig a rigéknél Délkelet-Azsia és Af-
rika bizonyult fontos fajképzddési gocteriiletnek (Ericson és mtsai. 2003,
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Ericson 2012). Az itt bemutatott két csoport alapjan Dél-Amerika inkabb egy
nagyon korai célteriiletnek, mintsem a szétterjedés forrasanak tekintheto.
Sokfajos elemzések segithetnek a kérdés tovabbi tisztdzdsaban.

Maisodszor, az ijonnan megjeleno fiives €lohelyek, valamint az erdds te-
riletek aranydnak valtozasa a késo-Miocén lehiilés és szarazodas kovetkez-
tében, alapvetden beindithatta a madarcsoportok szétterjedését, felgyorsitva
ezzel a fajképzodést (Jetz €s mtsai. 2012). Mindazonaltal viselkedésbeli val-
tozasokat is eldidézhetett, melyek a vonulas kialakuldsat segitették.

Harmadszor, a jelenkori viszonyok bioklimatikus modellezése lehetové
tette, hogy azonositsuk a fajok szamara megfelelo teriileteket. Habar a leg-
tobb faj érzékeny valamely hdmérsékleti valtozoval szemben, a foldrajzilag
elkiilonithetd vonulési rendszerekben is kiillonbségek mutatkoznak. Ez ré-
szint a nagyobb okoldgiai akadalyok meglétének vagy hidnyanak is koszon-
het6. Minden esetre, a modellek alkalmazhatonak bizonyulnak olyan eldre-
jelzések elkészitésére, melyek természetvédelmi szempontbol jelentdsek le-
hetnek, elOre vetitve a fajok elterjedésében és populacios mintazataiban tor-
téno lehetséges valtozasokat (Mgller €s mtsai. 2010, Zurell és mtsai. 2018).

Negyedszer, a vonulas kialakulasa mas-mas csoportokban eltérd lehet. A
ragadozok esetében ez a viselkedési forma nem vonul6 6sokbdl leszarmazott
vonalakon, t6bbszor, egymastdl fiiggetleniil jelent meg. Ebben a csoportban,
sok esetben inkabb fakultativ jellege van a viselkedésnek, melyet a nagy-
szamu, koborlo egyed megfigyelése is alatamaszt (Ferguson-Lees €s Christie
2001). Ezzel ellentétben, a rigdk esetében sokkal mélyebben gyokerezik a
vonulés, €s egyfajta filogenetikai 6rokségnek tekinthetd, Osszefiiggésben a
rendszeres kelet-nyugati mozgasokkal.

Otodszor, az egyik legfontosabb, vonuldssal 6sszefiiggd tényezd a fajok
taplalkozasa (Boyle és mtsai. 2011, Rainio és mtsai. 2012, Terraube és mtsai.
2014). Az eredményekbdl kitlnik, hogy a vonulas kialakulhat akkor is, ha
egy faj tobb, kiillonbozd taplalékforrast képes hasznositani, de akkor is, ha
képes a taplalékforrasok kozotti, rugalmas valtasra.

Végerzetiil, a vonulas soran elszenvedett veszteségek és a madarak szapo-
rodasi sikere kozott csereviszony all fenn. Tobb esetben kimutathaté megno-
vekedett fészekalj-méret vonuld fajoknal (Alerstam és mtsai. 2003, Jahn és
Cueto 2012, Barve és Mason 2015, Boyce és Martin 2017). Ez a mint4zat
megerdsiti az elobb emlitett csereviszony jelentdségét. Tovabbi madarcso-
portokon végzett vizsgalatok segithetnek annak feltarasaban, hogy ez a cse-
reviszony tobbszor, szarmazastol (filogenetikailag) fiiggetleniil jelenik meg
a madarvildgban, ahogy ilyen irdnyba mutat6 bizonyitékokat sikeriilt dolgo-
zatomban is feltarni, mind a ragadoz6 madaraknal, mind pedig a rigéknal.
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