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prediktabilitas és a madarak
éves ciklusa

Bevezeto

A Fold természetes él6helyeinek tobbségében a kornyezeti paraméterek id6-
ben véltoznak. Ezek a kornyezeti valtozasok sokféle formét olthetnek, a pe-
riodikus napszaki ciklusoktdl kezdve a hideg és meleg vagy az esés €s szdraz
évszakok véltakozdsan 4t a sokkal kevésbé kiszdmithat6é kdrnyezeti véltoza-
sokig, mint amilyen megfigyelhet6 példaul félsivatagos kornyezetben a ritka
es6zések kovetkeztében vagy a sokéves ciklusokon ativel6 El Nifio hatdsok
altal érintett teriiletek esetében.

A periodikusan véltozé kdrnyezetekben €16 llatok eltérd szelekcids hatds-
nak vannak kitéve a ciklus kiilonb6z6 fazisaiban; igy példaul a feltind visel-
kedés elonyos lehet a szaporodasi id6szakban a parvélasztds szempontjabol,
viszont hatranyos azon kiviil, mivel noveli a predacids veszélyt anélkiil, hogy
barmilyen el6nyt nydjtana (Piersma and Drent 2003). Az ehhez hasonl6 val-
toz6 szelekciés hatdsokhoz az dllatok dgy alkalmazkodhatnak, hogy élet-
tevékenységeiket a ciklus kiillonbozd szakaszaira id6zitik (McNamara and
Houston, 2008). Ennek eredményeképp példaul az éves ciklus sordn az ener-
getikailag koltséges utédnevelési idészak rendszerint a legmagasabb taplalék-
elérhet6ségii periddusra esik, mig az év tobbi részében az allatok a tdlélésiik
szempontjabol fontos tevékenységeket végzik, mint példdul vedlés, kedve-
z6bb teriiletekre valé vandorlds vagy hibernicié (McNamara and Houston,
2008)

Ahhoz, hogy ezek a ciklikus véltozdsok megvaldsulhassanak, az é161é-
nyek bels6 felépitésének, fiziologiai szabdlyozdsanak és viselkedésmintdza-



tainak is valtozdsokon kell atesniiik, melyek gyakran dramai format Sltenek.
Ilyen példaul szdmos madarfajndl a téli rejtdszinezet atvaltozasa diszes nyari
tollruhdba, a szaporitdszervek erdteljes zsugoroddsa a koltési idészakon kiviil
madarakndl és denevéreknél (Murton and Westwood 1978), vagy a hippokam-
pusz hipertréfidja taplalékrejté madarfajoknal az 6sz kornyékén, amikor a téli
tartalékokat halmozzak fel (Smulders et al. 1995), nem beszélve arrdl a sza-
mos fiziol6giai valtozasrdél ami a hibernacidval vagy éppen a vonuldssal jar
egyiitt (Gwinner 1990; Piersma and Drent 2003).

Amikor a kornyezet véltozasa tobbé-kevésbé szabdlyos, az él6lények bel-
s6 ritmusukra hagyatkozva elére felkésziilhetnek a kornyezeti véltozdsokra;
ezaltal érhetd el, hogy a megfeleld id6ben a megfeleld fizioldgiai dllapotba
keriiljenek. Ugyanakkor, hogyha a kornyezeti tényez6k kevésbé kiszamit-
hatéak, akkor sokkal nehezebb elére felkésziilni a kornyezeti valtozasokra.
Ilyen esetekben a flexibilis viselkedés teszi lehetévé, hogy az édllatok az ép-
pen aktudlis koriilményekre gyorsan reagéljanak. Ilyen flexibilitdsra szdmos
példa ismert, pl. sivatagi békdkndl, melyek az év nagy részét a fold alatt, hi-
berndlva toltik €s csak nagyobb esézéseket kovetden bujnak eld (Wells 2007).
Sok esetben azonban a gyors reakcidnak korlatai vannak, mivel a fiziologiai
allapotvaltozasok rendszerint idigényes folyamatok. A madarak szaporit6-
szerveinek esetében pl. 4-6 hétre van sziikség amig azok elérik a funkciondlis
méretet, mely sokszor tobb szdzszorosa lehet a télen, regresszalt dllapotban
levé szervek méretének (Murton and Westwood 1978).

Ilyenkor az él161ények a kovetkez cserekapcsolattal taldljadk magukat szem-
ben: csak akkor tudnak biztosan szaporodni, hogyha hosszi tdvon fenntartjak
a fiziolégiai késziiltségiiket, ezaltal a kedvezd kornyezeti véltozdsokra azon-
nal tudnak reagdlni. A késziiltség fenntartdsa ugyanakkor koltséges: mada-
rakndl és denevéreknél példdul a megnovekedett szaporitdszervek a metabo-
likus koltségek mellett a repiilést akadalyozhatjak, ami jelentSsen csokken-
theti ragadozdk eldl valé menekiilési képességiiket (Lind et al. 1999).

Ezen cserekapcsolatok kimenetelét feltételezhetdleg két dolog hatdrozza
meg: egyrészt a kdrnyezet sajitossdgai: pl. mennyire kiszdmithat6é vagy mi-
lyen hatdsa van a kiillonb6z6 kornyezeti véltozasoknak a taplalékelérhetGsé-
gre; masrészt a fizioldgiai rendszer tulajdonsdgai: mennyi id6t vesznek igény-
be a fizioldgiai dllapotvaltozasok, vagy mennyire koltséges a késziiltség fen-
ntartasa, stb.

A kornyezeti variabilitds dontési folyamatokra gyakorolt hatdsat részlete-
sen vizsgéltdk elméleti szempontbdl néhany, viszonylag egyszerd iddzitési
probléma esetében, mint példaul a csirdzas és a virdgzas idozitése (Philippi
and Seger 1989). Hasonl6képp, a véltozé kornyezetben €16 éllatok okofizio-
16gidjat tobb modellszervezet esetében tanulmanyoztak (pl. Hau 2001). Min-



dezek ellenére kevés atfogé ismerettel rendelkeziink a kornyezeti variabil-
itas viselkedésre gyakorolt hatdsar6l. Ennek okai tobbfélék: (1) az elméleti
modellek tobbsége viszonylag egyszerli kornyezeti valtozasokat feltételez;
ugyanakkor a valds kornyezetekben a variabilitds tobb forrasbol adddhat (pl.
csapadék, hdmérséklet, stb.), aminek kovetkeztében a variabilitds mértéke
és formdja igen sokféle lehet, a részben kiszamithat6é kornyezettdl a teljesen
véletlenszertiig; ezeket a finom kiilonbségeket figyelembe kell venni ahhoz,
hogy a valds kornyezethez alkalmazkodott él61ények viselkedését megérthes-
siik. (2) A kornyezeti tényez6k variabilitdsdnak kvantifikdldsahoz hosszutava
adatsorokra van sziikség a kiilonféle kornyezeti paraméterekrdl, ezek azon-
ban csak napjainkban kezdenek elérhetévé valni. (3) Az okofizioldgiai vizs-
gélatok jelentds részét mérsékelt égovi fajokon végezték, ahol a kornyezeti
tényezOk variabilitdsa (a szabalyszerti szezondlis véltozdsokhoz képest) vis-
zonylag csekély (Hau 2001). Sokkal kevesebb ismerettel rendelkeziink a tré-
pusi/szubtrépusi €é161ények fiziol6gidjarol, jollehet ezek sok esetben lényege-
sen eltérhetnek a mérsékelt égovi fajokétol. Ugyanakkor mérsékelt égovi fa-
jok esetében is hidnyosak a variabilitds hatdsair6l és kovetkezményeirdl sz-
erzett ismereteink.

A fentiek alapjan jelen disszertaciéban céljaim a kovetkezdk: egyrészt ki-
dolgozni egy olyan elméleti megkozelitést, amely lehetdvé teszi a kdrnyezeti
variabilitds hatdsainak vizsgdlatat komplex kornyezetekben, masrészt vizs-
galni az éves ciklus soran fellépd, kiilonféle fizioldgiai/viselkedésbeli sze-
zondlis valtozdsoknak a mechanizmusat €s evolicids kovetkezményeit. Speci-
fikusan, az alabbi kérdéskoroket vizsgdlom:

* Opportunisztikus szaporoddsi rendszerek. A tapldlékelérhetdség nagy-
foku kiszamithatatlansaga esetén (mint amilyen el6fordulhat sivatagok-
ban, magashegységekben, de bizonyos névények terméshozdsianak ki-
szamithatatlansaga miatt barhol mashol is) az é161ények opportunisztiku
san viselkednek, azaz mivel nem tudjdk elére megjoésolni a kornyezeti
valtozasokat, csak azok bekovetkezte utan kezdhetnek szaporodni. Ko-
rabbi, empirikus megfigyelések alapjan feltételezték, hogy ezek az al-
latok félkész allapotban tartjdk szaporoddsi rendszeriiket, ezéltal vis-
zonylag gyorsan tudnak vélaszolni a kdrnyezeti valtozdsokra, ugyan-
akkor nem kell elviseljék a teljes késziiltség koltségeit (Morton 2009).
Ennek a kérdésnek a vizsgélatara kidolgoztunk egy optimalis éves rutin
modellt a madarak szaporitészerveire alkalmazva, melynek segitségével
az optimalis késziiltségi szintet vizsgalni lehet kiilonféle kornyezeti sz-
cendriok alapjdn.

* Viselkedésbeli plaszticitds szezondlis kdrnyezetben. Az opportuniszti-




kus szaporodasi rendszert allatokhoz hasonl6 problémaval allnak szem-
ben az él6lények szezondlis kornyezetben, hogyha a tavasz kezdete
nem kiszamithatd, hanem évrél-évre valtozik. A fenti modellt fel-
haszndlva vizsgdlom, hogy milyen mértékii szaporoddsi késziiltség, il-
letve viselkedési plasticitds véarhaté ezeknél az allatokndl szezondlis
kornyezetben, hogyha a tavasz kezdete kiilonb6z6 mértéki predikta-
bilitdst mutat. Ismerve a plaszticitds mértékét, lehetévé valik megvizs-
gdlni azt, hogy a kiilonb6z8 kornyezetekben hogyan tudnak az é161é-
nyek a gyors kornyezetvaltozasra reagdlni. Ez fontos lehet pl. a gyors
klimavéltozds hatdsainak megértésében.

Koltésfenoldgia és vonulds kozotti kapcsolat. A fizioldgiai felkésziilt-
séghez hasonl6 evoliicids hatdsa lehet a vonuldsnak is: a koltShelyt6l
tavol levd madarak nem tudnak azonnal reagélni az ott bekovetkezett
kornyezeti valtozasokra. Minél kozelebb van egy madér a koltterii-
letéhez, anndl gyorsabban reagdlhat, ugyanakkor jobban ki van téve a
hideg északi tél viszontagsdgainak. Ez alapjan elképzelhetd, hogy a
magas késziiltségre szelektald tényezdk (pl. a koltés id6zitésének vari-
abilitdsa) befolyasolhatjdk a vonuldsi stratégidk evolicidjat. A koltés
idézitése feltételezhetSleg nagyobb variabilitast mutat a koran fészkeld,
hosszu koltési szezonnal rendelkezd fajokndl, tehdt a fenti hipotézis
alapjan ezeknél a fajokndl varhaté rovidebb vonuldsi tdvolsdg. Ezt
a problémadt bonyolitja a tény, hogy a vonulds visszahathat a koltési
paraméterekre (pl. a tilélés és szaporodas kozotti cserekapcsolat, vagy
idébeli korlatok miatt). Ezeket a kérdéseket vizsgéltuk a Nearktiszban
és Nyugat-Palearktiszban el6fordulé pintyfélék és rokonaik vonuldsi
rendszereinek és koltésfenologidjanak filogenetikai vizsgélataval.

A szezondlis szinvaltozds mechanizmusait befolydsold tényezdk. Szé-
mos mérsékelt égovi madarfajndl a téli, rejtdszinezetd tollruha sokkal
kevésbe feltlind, mint a naszruha. Ez a szinvaltozas tobb uton valo-
sulhat meg, elsésorban a testtollak vedlése vagy a ndszruhdt takar6
rejtészinezetd tollcsicsok lekopasa révén. Mindegyik mechanizmus
sajatossdga, hogy a madarak nem tudjak direkt médon teljesen megha-
tdrozni a szinvaltozds mértékét: a tollak kicserélése vedlés ttjan id6- és
energiaigényes (Pap et al. 2007), ezért annak mértéke, hogy egy madér
a koltési idszak el6tt mennyire tudja megujitani tollazatat az aktudlis
taplalékelérhetdségtdl fiigg. Ugyanakkor a kopdssal valé szinvaltozas
(jollehet tolldszkoddssal szabalyozhat6 egyes testrészeken, Mgller and
Erritzge 1992), szintén fiigg a kornyezeti tényez6ktdl (pl. az UV sug-
arzas mértékétdl), vagyis a kornyezeti variabilitds nagyban befolya-




solhatja az elért szinvaltozas mértékét. Ennek kovetkeztében a sze-
zonalis szinvaltozas, illetve a szinvaltozas mechanizmusainak evolud-
cidja fiigghet egyrészt a kornyezeti paraméterekt6l, masrészt a szin-
valtozas elonyeitdl, ami fajok kozott eltér. Ennek a kérdésnek a vizs-
gdlatara egy filogenetikai vizsgélatot végeztiink a pintyeket és rokon-
aikat felhasznélva, amelyben megvizsgaltuk a vedléses illetve kopa-
sos szinvaltozassal 0sszefiiggd okoldgiai és szocidlis tényezdk szerepét
ezen stratégidk evoldcidjaban.

Moédszerek

* Az altalunk kidolgozott éves rutin modellben heti felbontdsban vizs-
gdljuk az dllatok optimalis viselkedését. Az optimadlis viselkedést a
dontésekkel jaré fitnesz nyereség illetve a belSliik szarmazé koltségek
hatdrozzak meg. Minden héten az allatnak az alabbi dontési lehetéségei
vannak: (1) a szaporitészervek méretének szabdlyozasa (fenntart, meg-
novel, csokkent) illetve (2) dontés a szaporodasrél (koltés elkezdése,
fiokdk etetése, fiokaetetés abbahagydsa). A modellezett é161ény csak
akkor kezdhet el szaporodni, hogyha szaporitdszervei maximalisan kife-
jlédtek, és fidkdi csak akkor valnak életképessé, hogyha meghatarozott
ideig taplalja 6ket. Mind a szaporitészervek fenntartdsdnak, mind pedig
a fibkanevelésnek energetikai és predacids koltségei vannak. Ezen kolt-
ségek, a varhat6 reproduktiv nyereséghez viszonyitva meghatarozzak,
hogy egy adott dllat szdmdra egy adott kornyezetben mi az optimélis
dontés (vagyis melyik dontés maximalizdlnd az 4llat fitneszét). Az op-
timalis viselkedést kiillonbozd kornyezeti taplalékeloszlas mellett vizs-
galjuk; ennek célja az, hogy kiilonféle variabilitasu kornyezeteket pro-
baljunk 1étrehozni (pl. elképzelhetS olyan variabilitds, melyben jo és
rossz id6szak hétr6l hétre teljesen véletlenszer(ien valtozik, mas eset-
ben az egyik vagy mdsik mutathat bizonyos mérték prediktabilitast).

* Az el6bbi modellt felhaszndlva, a tdpldlékeloszlds mddositasaval le-
het&vé valik az optimdlis viselkedés modellezése olyan kornyezetben,
ahol a taplalékeloszlas szezondlisan valtozik, viszont a tavasz kezde-
tének idépontja évrdl-évre eltérd lehet. Ennek segitségével vizsgalhato,
hogy ilyen szezondlis kornyezetben milyen hatdssal bir a kornyezet
(specifikusan a tavaszkezdet) variabilitdsdnak mértéke az optimadlis vi-
selkedésre. Kiilonbozd variabilitast és szezonalitdsi kornyezetekben
vizsgaljuk az optimalis fenotipikus plaszticitast, majd ismerve az egyes
kornyezetekben optimadlis stratégidkat megvizsgaljuk, hogy milyen vi-



selkedés varhat6 hirtelen kornyezetvaltozas (a tavasz atlagnal korabbi
kezdete) esetén.

* A vonulds evoliciGjat befolydsolé tényezSk vizsgilatahoz 134 Eszak-
Amerikdban és a Nyugat-Palearktiszban fészkel6 énekesmadar (pin-
tyek és rokonaik) esetében elemeztiik a vonulasi viselkedés és a koltési
szezon paraméterei kozotti osszefiiggést. Ehhez el8szor dsszegy(ijtot-
tilk az emlitett fajokrdl irodalomban elérhetd koltésfenoldgiai vizsgala-
tokat, mely alapjan meghatarozhat6 a koltési szezon kezdete és hossza,
valamint elterjedési térképekrSl megbecsiiltiik az egyes fajok vonuldsi
tdvolsagat. A koltésfenoldgiai paraméterek Osszefiiggését a vonulasi
tdvolsdggal tobbviltozos statisztikai modellekkel vizsgaltuk, kontrol-
lalva a testtomegre, téli taplaléktipusra és a fajok kozotti filogenetikai
kapcsolatra. Az Osszefiiggések pontosabb megértéséhez direkciondlis
teszteket alkalmaztunk, amely lehetévé teszi annak meghatarozasat,
hogy melyik jelleg evolicids véltozdsa hatdrozza meg a masik jelleg
véltoz4sat.

* A szezondlis szinvaltozds vizsgdlatakor 150 énekesmadarfaj (pintyek
és rokonaik) esetében irodalmi forrdsok alapjdn meghatdroztuk, hogy
van-e szinvaltozas vedléssel vagy kopdssal, majd kiilonféle okoldgiai,
életmenet és szocidlis jellegekrdl, mint példaul a taplalék tipusa, koltési
szezon id6zitése, téli csapatossag, szexudlis szelekcid intenzitdsa gy(j-
tottiink adatokat. Filogenetikai kapcsolatokra kontrollalt statisztikai
modellekkel vizsgéltuk, hogy mely tényez6k vannak Osszefiiggésben
a vedléses vagy kopdsos szinvaltozas, illetve ezek kombinacidjanak je-

lenlétével.

Eredmények

* A feltételezéseknek megfeleléen modelliinkben kimutathat6, hogy az
atmeneti késziiltségi szint optimdlis stratégia lehet nagy variabilitasa
kornyezetekben. Ez a mintdzat azonban tdvolrdl sem &ltaldnos, az op-
timdlis készenléti szintet tobb tényez6 befolyasolja, mint példaul: (1)
a kedvez$ periédus hossza - hogyha a jé id6szak prediktdlhaté mo-
don elég sokdig tart ahhoz, hogy a fidkakat ki lehessen roptetni, akkor
érdemes magasabb késziiltségi allapotban varni a j6 id6szak kezde-
tét, még ha ez koltséges is; (2) a kornyezeti fluktudcidk mértéke -
hogyha ez nem annyira magas, akkor a kedvezétlen id6szak alatt is
viszonylag sok tdplalék van, és a késziiltség fenntartdsa nem annyira



koltséges; (3) a mortalitasi rata - rovid életii madarak tobbet fektet-
nek a szaporoddsba, ezért rendszerint magasabb késziiltségi allapo-
tot tartanak fenn, mint a hosszuiéletliek; (4) a maximadlis késziiltségi
szint eléréséhez sziikséges 1d6 - minél kevesebb id6 sziikséges a tel-
jes késziiltség eléréséhez, anndl alacsonyabb a késziiltségi szint, mivel
az allatok gyorsabban tudnak reagdlni. Emellett eredményeink azt mu-
tatjak, hogy mar nagyon kismértékii szezonalitds a taplalékelérhetSség-
ben (a véletlenszer(i valtozasok mellett) elegendd ahhoz, hogy a sza-
poroddsi id6szak a szezondlis taplalékcsticsra korlatozodjon.

Szezondlis kornyezetekben a tavasz kezdetének megnovekedett vari-
abilitasa az esetek tobbségében magasabb késziiltségi szinttel jar, vagyis
hogyha az éllatok nem tudjdk prediktdlni a tavasz kezdetének varhato
idejét akkor magasabb késziiltségi szintet tartanak fenn a tél vége felé.
Ez azonban tobb tényez6tdl is fiigg: (1) denzitasfiiggd taplalékelér-
hetdség mellett a kdrnyezet szezonalitdsa befolydsolja az dllatok téli
tdalélését: minél alacsonyabb a szezonalitds, anndl magasabb a tilélés;
ez a cserekapcsolat a tdlélés és szaporodds kozott alacsonyabb sza-
porodasi befektetéshez vezet. Ennek kdvetkezménye a kisebb fiziol6-
giai felkésziiltség és gyengébb vélasz a kornyezeti variabilitasra. (2)
a taplalékelérhet6ség iddbeli eloszlasa befolydsolja, hogy mikor op-
timdlis elkezdeni a szaporoddst; hogyha a tdpldlékelérhetdség egyen-
letes, akkor a korai koltés optimadlis, ellenben ha kora tavasszal kevesebb
taplalék van mint nyaron, akkor érdemes kés6bb kezdeni. Emiatt ilyen
kornyezetben a madarak nem kezdenek el kolteni akkor sem, ha a tavasz
koran kezdddik, tehat a hirtelen kornyezetvaltozasra adott valaszuk cse-
kély.

* A vonuldsi rendszerek filogenetikai analizise kimutatta, hogy a pin-
tyeknél és rokonaikndl a vonuldsi tdvolsdg dsszefiiggésben van a koltési
szezon kezdetével és annak hosszaval: a hosszitavi vonulok késén
kezdenek kolteni, és koltési szezonjuk rovid. Ez az Osszefiiggés fiig-
getlen volt olyan tényez8k hatdsatdl, mint pl. a testtomeg vagy téli ta-
plalék, amelyekrdl ismeretes, hogy a vonulasi stratégiat erésen befolya-
solhatjdk. A direkciondlis teszt eredményeibdl kitiinik, hogy a vonulasi
stratégidkban megfigyelhet6 evolicids atmenetek a koltési fenoldgia
allapotatol fiiggenek; a hosszitavi vonulds nagyobb valdszindséggel
alakul ki késén koltdknél, és forditva, a kordn koltS és hossza koltési
szezonu fajokndl gyakoribb a rovidtdvd vonulds kialakuldsa.

* A szezonilis szinvaltozas két mechanizmusanak filogenetikai vizsgéalata



kimutatta, hogy a vedléssel és kopdssal torténd szinvaltozas jelenlétét
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mas-mas tényezdk hatdrozzak meg. A vedléssel torténd szinvaltozas el-
s6sorban késon koltd fajokndl és rovarevéknél fordul els, mig a kopas
a télen csapatosan €16 fajokndl gyakoribb. A két stratégia egyiittesen
is el6fordul, leginkabb olyan fajokndl, ahol magas a poliginia gyako-

risaga.

Kovetkeztetések

A kornyezeti tényezdk jelents hatdssal vannak az él6lények viselkedésére.
Ezek a hatdsok nagyon osszetettek lehetnek, ami miatt tanulmanyozasuk sok
esetben nehéz, és szamos megvdlaszolatlan kérdés van még hatra. A kiilon-
boz6 kornyezeti tényezSkrdl gyjtott nagy felbontdsu, hosszatava adatsorok
kordabban nem tapasztalt mértékben forradalmasithatjak az okoldgia és evolu-
ci6 hatdrtudomadnyait.

Jelen disszertaci6 két ponton jarul hozza ennek a folyamatnak az elésegi-
téséhez. Az itt bemutatott optimalis éves rutin modell egy olyan, eddig még
nem alkalmazott elméleti hatteret nyujt a kornyezeti variabilitds hatdsainak
vizsgélatdhoz, mely lehetdvé teszi az Osszetetten valtoz6 kornyezetben €16
allatok szekvencidlis dontéseinek jobb megértését. Ez a megkozelités djsz-
eri predikcidkat ad a kornyezeti variabilitds €s a viselkedés kozotti Ossze-
fuggésre, amelyek az egyre inkdbb elérhetévé valo kornyezeti adatsorok fel-
haszndldsdval tesztelhetévé vdlnak. Bar a modelliink a koltésidézités kér-
désére lett kifejlesztve, a kornyezeti variabilitds mds viselkedésformdkra is
kihat, ami ezzel a megkdozelitéssel vizsgalhatéva valik. igy példaul egy re-
cens vizsgalatban Jetz and Rubenstein (2010) Osszevetette a madarak ko-
operativ szaporodasi rendszerének el&forduldsat az elterjedési teriiletiik kli-
matikus variabilitdsaval és azt talaltdk, hogy varidbilisabb kornyezetben gya-
koribb a kooperativ koltés. Ez a kapcsolat a szocidlis viselkedés és a kli-
mavariabilitds kozott egy olyan érdekes, 4j fordulat, amelynek megértése
tovédbbi elméleti és empirikus vizsgalatokat igényel.

A kornyezeti variabilitds hatdsairdl szerzett ismereteink abbdl a szem-
pontbdl is fontosak lehetnek, hogy a globdlis klimavaltozas egyik lehetséges
kovetkezménye a megnovekedett klimatikus variabilitds (Morris et al. 2008).
Az itt bemutatott modell alapjan a kornyezet jelentds mértékben befolyasol-
hatja a viselkedésbeli flexibilitast, ami végsé soron meghatarozza, hogy az
allatok milyen mértékben képesek reagilni a gyors kornyezetvaltozasra. Bar
a hosszutavi fenoldgiai vizsgalatok alapjan az é161ények reakcidja a novekvd
homérsékletre altalanosnak téinik (Walther et al. 2002), keveset tudunk az



adaptécio és a fenotipikus plaszticitds szerepérdl ennek a folyamatnak a meg-
hatdrozasdban. A plasztikus viselkedés alaposabb vizsgdlata feltételezhetd-
leg jelentSs szerepet fog jatszani a két mechanizmus szétvalasztdsaban, tek-
intve, hogy az esetek tobbségében valdsziniileg egyszerlibb mérni, mint a
mikroevoliciés folyamatokat.

Masrészt, a kiilonféle fizioldgiai és viselkedési rendszerek elemzésével
sikeriilt kimutatni, hogy a szezondlis valtozasok dltalanosabbak, mint azt ko-
rabban feltételezték, valamint hogy az éves ciklus komponensei jelentds mér-
tékben kihatnak egymdsra. Tehdt, bar a fizioldgiai késziiltség problémédja
elméleti szempontbdl altaldnositva vizsgdlhatd, a fizioldgiai és viselkedési
rendszerek szezondlis véltozdsai valdjdban tobb mechanizmust foglalnak ma-
gukba, amelyek mindegyike mas-mas mddon befolydsolhatja a véltozé kor-
nyezetekhez val6 alkalmazkodést. Eppen ezért Iényeges, hogy ezeket a rend-
szereket kiilon-kiilon is megvizsgaljuk.

A vonuldsi stratégidk és koltésfenologia kozotti Osszefliggés elemzésével
megtettiik az els6 1épéseket a madarak két fontos élettevékenysége kozotti
Osszefiiggés feltarasa felé. Korabbi vizsgdlatokb6l mar ismert volt a vonulas
szerepe a vedlési stratégidk evolicidjaban (Svensson and Hedenstrom 1999;
Barta et al. 2008), az altalunk végzett vizsgalat kiterjeszti ezt a kapcsolatot
a koltésre is (vagyis gyakorlatilag a teljes éves ciklusra). Eszerint tehdt a
koltésfenoldgidnak 1ényeges szerepe lehet a madarak életmenetstratégidinak
evolicidjdban, hiszen a vonuldst, és ezen keresztiil a vedlést is befolyasol-
hatja. Ezen 0sszefiiggések megerdsitéséhez tovabbi vizsgalatokra lesz sziik-
ség, lehetSleg mds taxondmiai csoportokon is.

A szezondlis szinvaltozdson végzett 6sszehasonlité vizsgdlat alapjan ki-
deriilt, hogy az Osszetett szinvéltozdsi stratégia (vedlés + kopds) nagyobb
valoszintiséggel fordul el6 azon fajoknal, ahol a szinezetnek feltételezhets-
leg jelentds szerepe van a parvalasztdsban (poligin fajok). Ez a stratégia
biztosithatja, hogy a szinvaltozas gyorsan bekovetkezzen a tavasz kezdetén,
barmilyenek is a kornyezeti viszonyok. A madarak diszes tollazatdt sokdig
statikus jelzéseknek gondoltik, a részletesebb vizsgdlatok azonban egyre gyak-
rabban mutatnak ki id6beli véltozast a tollazatban (pl. Delhey et al. 2010).
Azonban barmennyire is véltozik a tollak szine kopassal, fakuldssal vagy
vedléssel, egy nagyon gyorsan valtozd, varidbilis kornyezetben az ilyen tton
torténd szinvaltozds nem tudja kovetni a kornyezeti véltozdsokat, és felté-
telezhetd hogy ezekben a kornyezetekben a dinamikusabban szabalyozhat6
jelzések haszndlata optimdlis (pl. ének). Ennek kideritéséhez a szezondlisan
valtozd jelzések vizsgalatat érdemes lenne kiterjeszteni trépusi €s sivatagi fa-
jokra is.

Osszefoglaldsképp, a kornyezeti szezonalitdsnak és variabilitdsnak kom-



plex, szamos tényez6tdl fiiggd hatdsa lehet az él6lények viselkedésére. Az
altalunk kifejlesztett modell egy elméleti hatteret biztosit ezen kérdések vizs-
gdlatdhoz, a modellbdl szarmazé predikcidk pedig segithetnek abban, hogy
a feltételezéseinket filogenetikai vagy empirikus kontextusban vizsgélhassuk.
Az igy nyert ismeretek nem csak a kiilonféle kornyezetekben el6fordulé alla-
tok viselkedésének megértésében segitenek, hanem lehetévé teszik az é161é-
nyek kornyezetvaltozasra adott valaszanak elérejelzését is, ami a napjainkban
zajl6 globdlis valtozdsok idején kiilondsen fontos lehet.

Koszonetnyilvanitas

Ko6szonettel tartozom elsGsorban témavezetdmnek, Dr. Barta Zoltannak, va-
lamint Békony Veronikdnak, Alasdair I. Houston-nak és John M. McNamara-
nak akik nélkiil az itt bemutatott vizsgdlatok nem johettek volna létre. Jelen
kutatdst az OTKA tdmogatta (K75696-o0s palyézat). Kiilon kdszonettel tarto-
zom Leen Diterwich-nek, aki egyetemi tanulmanyaimat tdmogatta.
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Seasonality, environmental
predictability and the avian
annual cycle

Introduction

In the vast majority of habitats on Earth environmental conditions show tem-
poral variability. These environmental changes can be simple or very com-
plex, ranging from predictable diurnal cycles through the regular alternation
of warm and cold or wet and dry seasons to the much less predictable patterns
observed in deserts or in areas influenced El Nifio effects.

Organisms living in periodically changing environments may be exposed
to contrasting selective forces at different parts of the cycle. For example,
conspicuous coloration or behavior may be advantageous during the mat-
ing season when it increases the probability of finding a mate, but conspic-
uousness is clearly disadvantageous during the non-breeding season, when
it leads to a greater probability of being detected by predators or parasites
without providing any benefits (Piersma and Drent 2003). Animals can adapt
to such variable selective forces by partitioning their life history events to
different parts of the cycle (McNamara and Houston 2008). As a result, the
most costliest activities such as reproduction are generally performed during
the period with highest food availability, whereas other periods are spent on
maintenance, such as molt, migration to benign wintering sites or hibernation
(McNamara and Houston 2008).

To cope with the changing conditions animals need to adjust their mor-
phology, physiology and behavior to the environment; this phenotypic flexi-
bility (Piersma and Drent 2003) may lead to dramatic changes in the appear-
ance or morphology of animals. For example males of many bird species
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switch from a dull winter plumage to a colorful nuptial one in spring. Sim-
ilarly, organs such as gonads, intestines or even parts of the brain can be
regressed for extended periods (Piersma and Drent 2003): gonads in birds
and bats shrink several hundredfold outside the breeding season (Murton and
Westwood 1978), the hippocampus of food-hoarding birds increases in size
during autumn and decreases in spring (Smulders et al. 1995) and a wide
range of physiological changes occur in birds during migration (Piersma and
Drent 2003; Gwinner 1990).

When environmental changes are at least partly predictable, animals can
rely on their endogenous rythms to be in the right physiological state at the
right time. However, if the environment is unpredictable then animals need to
respond flexibly to the changing conditions. Examples of such flexibility oc-
cur both in highly variable environments and in more seasonal areas. Desert
frogs, for instance, spend many months buried in ground and emerge only
after heavy rainfall (Wells 2007). Similarly, birds regrowing gonads at tem-
perate latitudes can accelerate or delay the process depending on the actual
conditions (Murton and Westwood 1978).

Despite this flexibility, responding instantaneously to the changing condi-
tions is often difficult, because physiological responses may require consider-
able time. Birds, for instance, although able to modulate the regrowth of their
reproductive organs, need at least 4-6 weeks to reach reproductive condition
from a state of completely regressed gonads (Murton and Westwood 1978).
In such cases the animals face the following problem: they can only respond
quickly to the changing conditions if they are prepared, maintaining physio-
logical preparation, on the other hand, is costly; for example large gonads in
birds and bats, in addition to the potential metabolic costs add extra weight to
the animal which can compromise flight and lead to elevated predation risk
(cf. Lind et al. 1999).

The outcome of this trade-off will ultimately depend on at least two fac-
tors: (1) the characteristics of the environment, such as the degree of pre-
dictability, the consistency of environmental changes and (2) the properties
of the physiological system, such as the response time or the costliness of
maintaining preparedness.

The effects of variability on the timing of life history events have been
studied previously both in plants and animals (e.g. Philippi and Seger 1989).
However, relatively little attention has been paid to animals making sequen-
tial decisions in complex, variable environments. Most previous theoretical
approaches considered relatively simple stochastic environments. This is un-
fortunate, because environmental variability can be much more complex (e.g.
variability due temperature or rainfall can manifest itself in isolation or in
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combination with the other), and these need to be taken into account to obtain
a better understanding of behavior in realistic environments.

My aims in this thesis are twofold. First, to describe a theoretical frame-
work developed to model the effect of complex environmental variation on
animals making sequential decisions during the course of the annual cycle.
Second, as physiological systems may be affected differently by temporal
variation in environmental conditions, two case studies are described that in-
vestigate adaptation to seasonal environments with implications to environ-
metal variability.

Specifically, I investigate the following problems:

» Opportunistic breeding: in environments where food availability is high-
ly unpredictable (such as in deserts, alpine habitats, etc.) animals be-
have opportunistically; that is, because it is not possible to predict the
changes in food availability, animals start reproducing only after the
onset of a favorable period. Based on observations of birds in unpre-
dictable environments it was supposed that these animals maintain the
reproductive system partially activated throughout the year (summa-
rized in Morton 2009), so that they can start breeding shortly after
rainfall. In this way, these birds don’t have to pay the cost of high
reproductive readiness for extended periods, while still being able to
respond relatively quickly. To investigate this problem in a theoreti-
cal framework, we developed an optimal annual routine model of avian
gonad regulation that can be used to investigate optimal reproductive
readiness in environments differing in predictability and seasonality.

» Reproductive plasticity in seasonal environments. In seasonal environ-
ments animals face a similar problem if the onset of spring varies from
year to year (i.e. maintaning reproductive readiness is costly, but if
the animals are not prepared they risk missing the peak in food avail-
ability). Using the above model I investigate the optimal level of repro-
ductive readiness and plasticity in seasonal environments with different
levels of year-to-year variability in the onset of spring. Second, I use
the optimal strategies calculated for the different environments to pre-
dict the response of birds to rapid environmental change.

* Breeding phenology and migratory behavior. The trade-off between
maintaining preparedness and missing breeding opportunities can be
applied to migratory birds that leave their breeding grounds during win-
ter: the farther a bird migrates the less likely it is that it can respond
quickly to conditions on the breeding ground. On the other hand, stay-
ing at northern latitudes during the winter results in higher mortality

13



probably in most species. Based on this trade-off it can be predicted
that conditions selecting for higher reproductive readiness could lead
to the evolution of shorter migration distances. Assuming that year-
to-year variability in environmental conditions is probably higher early
in spring than later, birds breeding early may be exposed to stronger
selection to stay close to the breeding grounds. This relationship is
further complicated by the fact that migration can also affect breeding
phenology (e.g. because of life history trade-offs or time constraints).
We investigated these hypotheses in a phylogenetic comparative study
of the migratory behavior and breeding phenology of finches and allies
from the Western Palearctic and North America.

» Seasonal color change. Many temperate zone birds have differently
colored plumage in summer and in winter. The change from the drab
winter plumage to the bright nuptial coloration can occur by differ-
ent mechanisms, of which the two most common are color change by
prenuptial molt or the abrasion of cryptic feather tips. In each case,
the birds cannot directly determine the degree of color change: molt is
costly in terms of time and energy (e.g. Pap et al. 2007); therefore, the
degree to which a bird can renew its plumage in spring can depend on
the actual environmental conditions. Similarly, although color change
by abrasion can be regulated to some degree by preening (Mgller and
Erritzge 1992), it also depends on the environment (e.g. from UV radi-
ation). Therefore, variation in the environmental conditions may affect
the degree of color change. As a result, the evolution of color change
mechanisms might be affected by variation in the environmental con-
ditions, as well as the species-specific benefits of color change. We
investigated this hypothesis in a phylogenetic comparative study of the
finches and allies.

Methods

* The annual routine model developed to study reproductive readiness in-
vestigates weekly decisions of a female bird during many years. Each
week, the animal decides on the (1) modulation of reproductive or-
gans (maintain, increase, decrease) and (2) reproduction (i.e. whether
to start, keep or desert a brood). The modelled organism can only re-
produce if it has fully developed gonads and reproduction is consid-
ered successful only if the young are provided with food until fledging.
Maintaining gonads in a highly developed state and providing food

14



for the young has metabolic and predation costs. These costs, rela-
tive to the reproductive success of the bird will determine the optimal
sequence of decisions in a given environment. We investigate the op-
timal levels of reproductive readiness under different patterns of food
availability; in this way it is possible to simulate different patterns of
variability (e.g. the length of only the bad or only the good period, or
both may be variable).

Using this model it is possible to investigate optimal behavior in envi-
ronments where food availability varies seasonally but there is year-to-
year variability in the onset of spring. By applying this approach, the
optimal levels of reproductive readiness can be determined in environ-
ments with different levels of seasonality and variability. Knowing the
optimal strategy in turn enables us to predict the response of birds to
rapid environmental change.

To investigate factors affecting the evolution of migration, we analysed
the relationship between migratory behavior and breeding phenology
in 134 species of songbirds (the finches and their allies) from North
America and the Western Palearctic. First, we collected data on breed-
ing phenology (the start and length of the breeding season). Second, we
quantified migration distance based on distribution maps. We analysed
the relationship between these factors in statistical models controlling
for the non-independence of data points due to the phylogenetic rela-
tionships of species, while simultaneously controlling for potentially
confounding factors, such as adult body mass or winter diet. To clar-
ify the relationship between the traits we used directional tests (Pagel
and Meade 2006) which can be used to find out whether evolutionary
changes in one trait are contingent upon the other or vice versa.

To analyse factors affecting seasonal color change, we first determined
the occurrence of color change by molt or abrasion in 150 species of
songbirds (the finches and their allies). Second, we collected data on
different ecological, life history and social traits, such as winter diet,
timing of breeding, winter flocking behavior and intensity of sexual
selection. We used phylogenetic comparative methods to determine
which traits affect the occurence of molt, abrasion or the combined use
of both strategies.
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Results

* Consistent with our predictions, we found that maintaining intermedi-
ate levels of reproductive readiness is an optimal strategy in highly vari-
able environments in some cases, but not in others. The optimal level
of readiness depends on several other factors, such as: (1) the length of
the favorable period - if the good period is long enough to finish a brood
with high probability, birds will maintain their gonads more developed,
even if this is costly; (2) the amplitude of environmental fluctuations
- when fluctuations are small, there is relatively more food during bad
periods and maintaining high readiness is not so costly; (3) longevity
- short-lived birds invest more into current reproductive attempts and
generally show higher levels of reproductive readiness than long-lived
birds; (4) the time required to reach fully developed gonads - the less
time is required to reach full preparation, the lower the reproductive
readiness is, because birds can respond more quickly. In addition, our
results show that even a very small degree of predictable seasonal varia-
tion in food availability (in addition to the unpredictable variations) can
lead to the entrainment of breeding and the segregation of the breeding
and non-breeding seasons.

* In seasonal environments the increased variability in the onset of spring
leads to higher levels of reproductive readiness at the end of the winter;
that is, if the animals cannot predict the expected start of the favorable
period, they maintain higher levels of reproductive readiness for an ex-
tended period. However, this pattern is also affected by several other
factors: (1) under density-dependence the seasonality of the environ-
ment affects winter survival rate: low seasonality leads to high survival
rate which selects for lower reproductive investment; as a result phys-
iological preparedness and response to environmental change is lower
in environments with low seasonality. (2) The temporal distribution of
food availability is important: if food availability is uniform during the
summer then it is optimal to start a brood as soon as possible. On the
other hand, if there is less food early in spring than later, then the op-
timal strategy is to start breeding around the peak in food availability.
Therefore, in such environments the birds will not start reproduction
even if the spring starts earlier.

* Analysis of the migratory behavior of finches and allies in phyloge-
netic context reveals that migration is strongly related to the onset and
length of the breeding season. Furthermore, this relationship is not con-
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founded by body mass or winter diet, factors that are known to affect
migratory behavior. Directional tests indicate that evolutionary transi-
tions in phenology determine transitions in migratory behavior and not
vice versa: long distance migration is more likely to evolve in taxa with
a short, late breeding season, whereas short distance migration is more
likely evolve in taxa with a long, early breeding season.

* Analysis of the seasonal color change mechanisms revealed that color
change by molt and by abrasion is determined by different factors: the
former is more likely to occur in insectivorous species with a late breed-
ing season, whereas the latter is more common in species with winter
flocking behavior. The two strategies also occur together, especially in
species with high levels of polygyny.

Conclusions

Variability in environmental conditions can have strong effects on the behav-
ior of animals. Environmental fluctuations can be complex but they are ubiqi-
tous and therefore need to be taken into account to have a fuller understanding
of the behavior of animals inhabiting such environments.

This thesis makes two main contributions in this respect. First, the opti-
mal annual routine model presented here provides a theoretical background
to investigate the effects of environmental variability for animals that make
sequential decisions in complex environments. This approach can provide
novel predictions for the effect of environmental variability on animal behav-
ior which are becoming increasingly testable with the advent of long-term
ecological and climatic data. Although this model was developed with timing
of reproduction in mind, environmental variability may affect other behaviors
as well, and these can be investigated using the approach present here. For
example, in a recent study Jetz and Rubenstein (2010) found that communal
breeding is more common in species living in variable environments; this in-
teresting link between climate and social behavior provides a new twist that
requires further theoretical and empirical analysis.

Understanding the effects of environmental variability is clearly impor-
tant as one of the predicted effects of recent climate change is an increase
in the variability of environmental conditions (e.g. Morris et al. 2008). The
model presented here suggests that several components of the environment
may affect the optimal levels of plasticity. These factors will ultimately deter-
mine how animals respond to rapid environmental changes. Although long-
term ecological studies indicate a widespread phenological response to the
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increase in temperature (Walther et al. 2002), relatively little is known about
the role of microevolutionary processes and phenotypic plasticity in deter-
mining these responses. Quantifying plasticity might be a fruitful approach
in discerning these to mechanisms, given that it is probably much easier to
measure plasticity than microevolution.

Second, analysing different physiological or behavioral systems (i.e. mi-
gration and seasonal color change) revealed that seasonal changes are proba-
bly more widespread and more significant than previously thought. Further-
more, the components of the annual cycle have a stronger affect on each other,
and their evolution appears to be tightly linked. Thus, although the problem
of physiological preparedness can be generalized and studied using theoreti-
cal approaches, seasonal changes in physiology and behavior are determined
by multiple components, and each of these may have a different effect on the
response of organisms to variable conditions. Therefore, it is important to
investigate each of them.

By describing the relationship between breeding phenology and migration
we have made the first step to determine the relationship between these two
important component of the birds’ annual cycle. Previous studies already es-
tablished the effect of migration on the evolution of molt strategies (Svensson
and Hedenstrom 1999; Barta et al. 2008); our study expands this relationship
to the breeding season (and thereby to the whole annual cycle). Thus, breed-
ing phenology appears to be an important factor in the evolution of life history
strategies in birds as it can affect migratory behavior, and indirectly the molt
strategy of a species. More studies are required in different taxonomic groups
to unequivocally ascertain these relationships.

Comparative analysis of the seasonal color change strategies revealed that
the combined strategy (i.e. both molt and abrasion) occurs with a higher
probability in species where coloration presumably has a strong impact on
the mating success of birds (i.e. polygynous species). This strategy may
ascertain that the birds reach full coloration in spring even if conditions are
unfavorable. Plumage color in birds was considered a static signal that can
only change during molt; however recent studies increasingly indicate that
there are considerable seasonal variations in color (e.g. Delhey et al., 2010).
Nonetheless, even if plumage coloration varies with time, it probably cannot
change rapidly enough to track quick changes in the environment. It is pos-
sible therefore that in highly variable environments more dynamic signalling
traits may be optimal (e.g. song). This hypothesis could be tested in future
studies by expanding the investigation of signal variability to multiple signals
of tropical and desert-dwelling species.

In conclusion, seasonality and predictability have a complex effect on
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the behavior of animals. The models presented here provide a theoretical
background to analyze these problems and predictions from these theoretical
approaches help us analyze the problems in a phylogenetic or empirical con-
text. The insight gained from these studies will ultimately help us understand
the behavior of animals living in unpredictable environments and to make
predictions on the expected response of animals to environmental change.
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