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A doktori értekezés eldzményei és célkitlizései

Az tgynevezett koltésparazita allatok utddaik felnevelését mas fajokra bizzak és ezzel a nem
rokon utédok gondozasanak koltségeit a gazdara terhelik (Kilner & Langmore 2011). Ez a
szocialis parazitizmus a gazdara (mostoha sziilok) €s parazitara egyarant szelekcios nyomast
fejt ki és koevolucios folyamatot indit be (Rothstein 1990), ami morfoldgiai, viselkedési €s
kognitiv adaptaciok formajaban jelentkezik a gazda és a parazita részérdl is (Kriiger 2007).
Ilyen példaul a parazita tojas felismerése és eltdvolitasa a gazddk részérdl, vagy a tojasméret
redukciodja a kakukk részérdl.

A kakukk (Cuculus canorus) obligat koltésparazita madarfaj. Fészket nem épit,
tojasait mas madarak fészkébe rakja, az utddairol a tovabbiakban nem gondoskodik.
Szaporodasi parazitizmusa igen koltséges a gazda részére, mivel a sikeresen parazitalt
fészekben csak a kakukk fidokaja nd fel. Emiatt a gazddk tobbsége védekezik a kakukk
parazitizmus ellen, pl. felismeri és eltavolitja a kakukktojast a fészekbdl. Ez erds szelekcids
nyomads, ami miatt a kakukk adaptalodik a gazdihoz, pl. kialakul és folyamatosan javul a
tojasmimikrije. A gazda parazitaellenes viselkedése altal szelektalt kakukk tulajdonsagok
visszahatnak a gazdara, ami a kdlcsonods adaptaciok jol vizsgéalhatd dinamikus ,,evolacids
versenyfutasat” (Dawkins & Krebs 1979) eredményezik. A kolcsonds adaptiv valaszok
mellett a kakukknak vannak olyan ,triikkkjei” (Davies 2011), ami a gazda viselkedését
specifikusan befolyasolja és a gazddnak nem feltétleniil vannak ellene valaszai, mint példaul a
kakukkfioka kéréhangja, ami a sziiloket fokozott taplalékhordasra 6sztonzi.

A kakukk széles elterjedésti faj Eurdpaban szinte mindenfelé eléfordul, keleti
elterjedési teriilete Japanig huzodik. Ezen a hatalmas teriileten szdmos madarfajjal volt és van
kapcsolata. A kakukk kiilonb6zé gazddkkal kapcsolatban 1év0 specializalddott rasszait
genteknek nevezziik. A kakukk gentek a gazda tojas tipusok szerint kiilonboznek egymastol,
elterjedésiik foldrajzi régionként atfed egymassal. A kiillonb6z6 gentek tojastipusai ranézésre
elkiilonithetok egymastol. Europaban eddig 16 fobb gentet irtak le (Alvarez 1994 , Moksnes
& Reoskaft 1995). Az egyes gentek fennmaraddsa nem kizdrélag a gazda felismerésén alapul
(Lack 1963), hanem a kakukk teriilethiségének (Seel 1977) és ¢éldhelytipushoz vald
ragaszkodéasanak (Moksnes & Reskaft 1995) is van benne szerepe.

A kakukk-gazda kapcsolat egy-egy gazda populéacio esetében a sorozatos kdlcsonds

adaptaciok miatt folyamatosan valtozik (Takasu et al. 1993), aminek kiilonb6z6 kimenetele



lehet (Dawkins & Krebs 1979), de a legvaldszintibb az, hogy a gazda a kakukktojast nagyon
jol felismeri, ami a kakukk parazitizmus megsziinésével jar (Lovaszi & Moskat 2004, Honza
et al. 2004 , Stokke et al. 2004, Prochazka & Honza 2003). A kakukk-gazda kapcsolat
fejlettségén til a kakukk parazitizmus mértékét egy gazda populacion beliil a helyi éldhelyi
jellegzetességek is befolyasoljak, mivel nem minden él6helytipusban képes a kakukk
megtaldlni a gazda fészkét. A legfontosabb a kakukk szamara, hogy a gazda kifigyelésére
alkalmas fak legyenek a fészkek kozelében. Hosszutava kakukk-gazda kapcsolat olyan
¢léhelyen tud kialakulni, ahol valtozatos él6helyi adottsdgok vannak a kakukk szdméra és a
gazdapopuléci6 egy része a kakukk parazitizmust6l mentes (Roskaft et al. 2002).

A Magyarorszagon leggyakoribb kakukk-gazda a nadirigd (Acrocephalus
arundinaceus) ¢élohelyein fas és fatlan teriiletek egyarant vannak. Az altalunk vizsgalt
kiskunsagi nadirigok fészkeiben vildgszinten egyediilallon gyakori a kakukktojas (64% -
Moskat & Honza 2002). Ez a magas parazitaltsagi szint csak mas alacsonyabb parazitaltsaga
nadirigd populacidkbodl valo folyamatos nadirigd betelepiiléssel képzelhetd el (Barabas et al.
2004). A nadirigdk tipikus szegélylakdé madarak, nadasok tobbnyire viz feldli 3-4m-es
savjaban talalhatok a fészkei, a viz felett, valtozatos magassagban. A Kiskunsagban tobbnyire
keskeny csatornakat szegélyezd 1-3 méter széles nadsavban koltenek. A himek a nad tetejére
iilnek ki énekelni. A territoriumok alkalmas nadasban 10-50 m tavolsagra vannak egymastol.
A fészkeik nadszalakra sz6ve késziilnek a tojasokon csak a tojo kotlik és a fiokakat mindkét
szllo eteti. A fészkek rendben tartasat, az idegen targyak eltdvolitasat csak a tojo végzi, mig a
fészkek Orzése elsddlegesen a himek feladata. Azaz pl. amikor egy kakukk odarepiil a
fészekhez, tobbnyire a him tamad ra eldszor, de amikor kakukktojéas keriil a fészekbe, arra
csak a t0jo reagdl. Ha egy kakukktojasbol kikel a kakukkfioka, azt a nadirigd sziilok minden
esetben felnevelik. Védekezd reakciok csak a kakukk tojasok és az oreg kakukkok ellen
iranyulnak. Fidka elutasitds csak mas koltésparazita madarfajoknal fordul elé és ott sem
gyakri (Grim 2006).

A kakukk és gazda koevolucid hosszabb tavu egyiittélés esetén lehetséges, amire jO
példa a magyarorszagi alfoldi kakukk és nadirigd6 példdja (Baker 1942, Molnar 1944). A
hosszatavu egyiittélés egyre specializaltabb kognitiv mechanizmusok kifejlédését segiti eld
adott helyzetben értelmezhetd optimalizacios folyamatok altal (Reeve 1989). A parazita
optimalis alkalmazkodasa nem feltétleniil a tokéletes mimikri kialakulasat jelenti a kakukk
részérdl és kiilonbozd gazda populaciok estében eltérd viselkedések lehetnek dominansak
vagy alakulhatnak ki ami a parhuzamos koevoluciéra jo példa (Nakamura et al 1998). A

gazda parazita elutasitasi viselkedésének fejlodése szintén Osszetett folyamat, ami egyrészt
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kiilonb6z6 populdciok esetében hasonldé moédon zajlik (Davies & Brooke 1989a,b ) masrészt
gazdapopuléacionként egyedileg kiilonbozd lehet (példaul a kiilonbozé reakceid tipusok relativ
gyakorisaga). Ezek az egyedi kiilonbségek az alapjai a koltésparazitizmus altalanos modelljei
(Reeve 1989, Rodriguez-Gironés & Lotem 1999 ) eltérd tamogatottsaganak (pl.: Stokke et al
1999 vs. Lotem et al. 1995 ).

Mivel a parazitizmus elutasitidsa koltséges (fészekelhagyas, sajat tojas kidobas), ezért
beszélhetiink optimalis elfogadasi szintrél a gazdak részérdl (Reeve 1989). Az optimalis
elfogadasi szint pedig fligghet az egyedek tapasztalatatél. A nadirigé alfoldi allomanya
esetében a fejlett felismerési képesség a kivald mimikrijii kakukktojasok mellett viszonylag
alacsony kakukktojas elutasitasi szintet (34%) eredményez. Egyedi sajatsdga a kutatdsi
teriletlinknek a kakukkok nagy gyakorisaga, ami miatt a tobbszords parazitizmus (tobb
kakukktojo6 is rak tojast egy gazdafészekbe) is szokvanyos jelenség. Emiatt jo lehetdség van
ezen a nadirigd populacion tesztelni a kakukk parazitizmus elutasitas fejlédésének mélyebb
részleteit, ami egyrészt korabbi elméleti modellek tesztelésére alkalmas masrészt koevolucios
mechanizmusok altalanosabb megértésére.

2005-6ta végzek terepi vizsgalatokat a Kiskunlachaza - Kunszentmiklds térségben €16
erdsen kakukk parazitalt nadirigokkal. Dolgozatom célja a kakukk és nadirig6 koevolucios

kapcsolatanak vizsgalata mindkét faj szempontjabol.



Az értekezes 1) tudomanyos eredményei

A gazda és kakukk tojas alakjanak kiilonbségei

A kakukktojasok hasonldésaga (mimikrije) a gazda tojasaihoz régota ismert jelenség €s szamos
tanulmany szol réla (Wyllie 1981, Moksnes & Reoskaft, 1995, Davies 2000, Cherry & Bennett
2001). Ezek a vizsgalatok tobbnyire csak a tojdsok mintazataval foglalkoztak, a tojas alakjat
figyelmen kiviil hagytdk mikozben a tojas alakja fajokra jellemz6 és feltehetdleg az adott faj
atlagos tojasszdma ¢és a fészek adottsdgai mellett idedlis hohaztartast biztosit a fejlédo
embrioknak (Barta & Székely 1994). Az els6 fejezetben bemutatott publikalt vizsgalatban
magyarorszagi €s japan gazdafajok tojas alakjat hasonlitottuk Gssze a fészkeikben talalt
kakukktojasok alakjaval, ill. a kiilonb6zd foldrajzi régiokbol szdrmazo kakukktojasok alakjat
egymassal. Eredményeink szerint a kakukktojdsok a gazda fajokkal alak tekintet¢ben nem
mutat hasonldsagot, de foldrajzi teriiletenként eltérést mutatnak. Ez az eredmény azt jelenti,
hogy a kakukk nem tokéletesen alkalmazkodott egy-egy gazdafajhoz, a tojasainak olyan

jellegei is vannak, ami a kiilonb6z6 gazdafajok valtasa kozott fontos lehet.
Gazda minoség és a kakukk valasztasa

A nadirigdknal mindkét sziild részt vesz az utddok gondozasaban, viszont egyes feladatokban
a két nem eltérd szerepet vallal. A fészket a tojok épitik, kotlani is csak a toj6 kotlik, viszont a
fiokakat mindkét sziil6 eteti. A fészkek és a territorium védelme leginkabb a himek feladata.
A him nadirigé éneke mint kondicid jelzd szigndl fontos lehet a tojok szamara (Catchpole et
al. 1985, Soler et al. 1995, Forstmeier & Leisler 2004, Parejo & Avilés 2007) a fészek
mindsége pedig a him szdmara jelezheti a toj6 sziild1 képességeit, szandékat (Szentirmai et al.
2005). A nadirig6 sziilok sziiléi mindsége, etetési aktivitdsa nem csak a sajat fiokai szdmara
alapvetden fontos, hanem az Ot kihaszndlo kakukknak is (Hasselquist et al. 1996) az lehet,
mivel a kakukk fioka ugyan egyediil n6 fol a fészekben, de 10 nappal tovabb van ott és a
kirepiilési stilya nagyobb mint egy atlagos nadirigd fészekalj Osszes fidokajanak a sulya. A
masodik fejezetben bemutatott tanulmanyban azt vizsgaltuk meg, hogy a gazda parok
szexualis szignaljai (himek éneke) és egyes mindségi paraméterei (etetési aktivitds,

fészekmindség) mutatnak-e Osszefiiggést a kakukktojasok elutasitdsaval és a kakukkok



fészekvalasztasaval. Azt talaltuk, hogy a kakukk tojok nem hasznaljak ezeket az
informaciokat, de a jobb mindségi szignalok erdsebb elutasitasi képességekkel parosulnak a
gazdak részérdl. A kakukk ugy tlinik nem valogat a megtalalt fészkek kozott a vizsgalt
teriileten. Ez egyrészt azért is lehet, mert a szamdra is kedvezd gazda-sziildi paraméterek
hatékonyabb elutasitdssal parosulnak a gazda részérdl, masrészt a vizsgalt terlileten nagyon
nagy a kakukkok kozotti versengés amit tobbszords parazitizmus gyakorisaga is jol jelez. Egy
sziil61 mindség vs. kakukk elutasitds optimum modellel és mas — kevésbé erdsen parazitalt

teriileten elvégzett hasonld vizsgalattal ez még tovabb vizsgalhatd kérdés.

Helyzetfiiggo tojasfelismerés és elutasitas

A nadirig6 tobbféle modon tud védekezni a kakukk parazitizmusa ellen. Ezek mindegyike az
idegen tojas felismerésével kezdddik, amelyet valamilyen dontés és diszkriminativ esemény
kovethet. A gazda reakcio tipikusan az idegen tojas eltavolitasa, a fészek elhagyasa, vagy az
idegen tojas fészekbe épitése szokott lenni (Moskat & Honza 2002). Az idegen tojas
felismerése nem hiba mentes, legrosszabb esetben irdnyulhat akéar sajat tojas ellen is.
Pontossaga fiigg a kakukktojds hasonlosagatol, a gazda eldzetes tapasztalatatol a sajat és
idegen tojasokkal, vagy a parazita tojas fészekbe keriilésének koriilményeitél (Moskat &
Hauber 2007). A gazda reakciojanak mértéke Osszefiiggést mutat a parazitaval taldlkozas
esélyével és a gazda-parazita tojas eltérésének a nagysagatol (Reeve 1989). A harmadik
fejezetben bemutatott tanulmanyban az optimalis elfogadasi kiiszob eltolodasat teszteltiik a
parazita frekvencia kisérletes novekedésével. A Magyarorszagon leggyakoribb gazdafaj a
kiilonboz6 tojas tipusonként (mimikri mindsége) helyzetfiiggden valtozik. Ez azt jelenti, hogy
egy koltési szezonon belill ugyanaz a nadirigd tojo ugyan olyan tipusu kakukktojasra
kiilonb6z6 mértékben reagalhat. A kidobas valoszinlisége nagyobb, ha el6zdleg mar
talalkozott parazita tojassal. Azaz az idegen tojas elfogadasanak kiiszob szintje csokken a
parazitizmus valdszinliségének novekedésével (Reeve 1989, Bartol et al. 2002). Az
elutasitdsnak ez az egyedi helyzetfiiggd valtozatossdga  segithet egy gazdapopulacio
stabilizalodasdban egy olyan helyzetben ahol csak jo hasonlosagti kakukktojasok vannak

jelen.

Diszkrimanacios képesség és mechanizmusok



A parazita tojas felismerésének tobbféle kognitiv mechanizmusa ismert. Alapulhat a
fészekben levo tojasok Osszehasonlitdsan, vagy egy memoria sablonnal vald Gsszevetésen. Az
elsé esetben a diszkriminaci6 a fészekben a tobbitdl leginkdbb kiilonbozo tojas ellen iranyul
(diszkordancia hipotézis: Rothstein 1974), aminek az evolucios alapja, hogy a kakukkgazda
fajok egy fészekaljon beliili tojasai hasonlitanak egymadsra (Davies & Brooke 1988), ami
elésegiti az eltérd tojasok felismerését (Moskat et al. 2008). Onreferencia alapulhat egyrészt
valos idejii 0sszehasonlitason (in situ Osszehasonlitdsa a sajat és idegen tojasnak ) vagy
memoria folyamatként (egy belsd templatot hasznalva a sajat és idegen fenotipusok
megkiilonboztetésére) (Hauber & Sherman 2001). A negyedik fejezet elsé tanulmanyaban (4.
publikécid) kisérletes uton befolyasoltuk a nadrigodk sajat tojas tanuldsat, ami igy a memoria
sablon meghatarozott moddositdsa miatt alkalmas volt a diszkordancian alapuld dontési
mechanizmussal vald 0sszevetésre. Eredményeink szerint a nadirigéndl a diszkordancia és a
memoria sablon mechanizmusok is szerepet jatszanak az idegen tojas felismerésében.

A tObbszOrds parazitizmus olyan eset, amikor egy gazda fészkébe egymastol
fliggetleniil tobb parazita utod is keriil. A kiskunsagi nadirigoknal a magas kakukk gyakorisag
miatt rendszeresen eléfordul, hogy tobb kakukktojas is van egy fészekben. A kakukkfiokak
egymast is kilokik a fészekbdl, ami miatt szdmukra egyértelmiien hatranyos a tobbszoros
parazitizmus, de a nadirigd tojasfelismerési hatékonysagat is befolyasolja, amikor tobb idegen
tojas van a fészekben. A diszkordancidn alapuld felismerés hatékonysaga ilyen esetekben
varhatoan csokken, vagy akdr a sajat tojasok ellen is irdnyulhat, ha azok vannak kisebbségben.
Ezzel szemben a memoria sablon haszndlata esetén nem varunk kiilonbséget tobbszoros
parazitizmusban az egyszereshez képest az idegen tojasok elutasitisanak mértékében. A
negyedik fejezet masodik részében (5. publikacid) bemutatott tanulmany eredményei szerint a
tobbszorosen parazitalt fészkekbdl nagyobb eséllyel repiiltek ki kakukk fiokdk mint az
egyszeresen parazitaltakbol ami tobbszordsen parazitalt fészkek esetében a diszkordancian
alapul6 dontési mechanizmus szerepét emeli ki.

A kovetkezd tanulméanyban (IV fejezet, 6. publikicid) az idegen tojas elleni
diszkriminécio kognitiv alapjait vizsgéltuk kisérletesen, uigy hogy az egyszeres és tobbszords
parazitizmus hatasait egyiittesen teszteltiik olyan esetekben is ahol kisebbségben van a gazda
tojas vagy egyaltalan nincs jelen sajat tojas a fészekben €s emiatt az onreferencian és
diszkordancian alapuld mechanizmusok nem miikddhetnek. A kisérletek eredménye szerint a
memoria sablon hasznélata mindig befolyasolja a nadirigdk idegen tojas elutasitasi dontését,
de a két mechanizmus bizonyos esetekben egyiittesen hatarozza meg a gazdak viselkedését. A

kiilonboz6 felismerési mechanizmusok Osszehasonlitdsara végzett vizsgalataink eredményei
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szerint a nadirigok olyan helyzetben is képesek reagalni a parazitizmusra, ha csak idegen tojas
van a fészekben. Ebben a kiilonleges ¢€s a természetben ritkan eléforduld helyzetben gyakran
hagyjék el a parazitalt fészket, mig olyan helyzetben ahol a kisérletesen manipulalt tojasok
tobbségben vannak a fészkiikben a sajat tojdsokkal szemben is az egyébként szamukra a
legkevésbé elfogadott tojastipust utasitjadk el. Ez a kovetkezetesség egy olyan dnreferencia
jelenlétét feltételezi, amihez béarmilyen esetben tud hasonlitani a gazdamadar. Ez a
mechanizmus tulajdonképpen megvédi a nadirigokat a sajat tojasai elutasitasatol olyan
tobbsz0ros parazitizmusban ahol a sajat tojasai kisebbségben vannak. Hosszabb tavon pedig
ennek a kiilonleges gazda-parazita egyiittélés gazda oldali nyereséggel zarulé kimenetelének

kulcsa lehet.



The premises and aims of the doctoral dissertation

The so called brood-parasites leave parental care of their offspring to other species thus
loading the costs of caring of the non-related young on the host. (Kilner & Langmore 2011).
This social parasitism imposes selection pressure both on the hosts (foster parents) and
parasites and generates a co-evolutionary process (Rothstein 1990), which will occur in the
form of morphological, behavioural and cognitive adaptations (Kriiger 2007). For example the
recognition and rejection of parasite eggs by the hosts and the egg size reduction by the
cuckoos.

Common cuckoos (Cuculus canorus) are obligate brood parasites. They do not build a
nest, do not spend time with raising the chicks but lay their eggs in the nests of other avian
species and let them raise the chicks. Reproduction parasitism is costly for the host, since only
the cuckoo chick will grow up in a successfully parasitized clutch. Most of the hosts have
evolved different defence mechanisms against cuckoo parasitism, e.g recognition and
rejection of the cuckoo egg. This evokes strong selection pressure on the cuckoo, which it
tries to overcome by adapting to the host, e.g. its egg mimicry develops and improves
continually. Those selected attributes of the cuckoo which effect the hosts’ anti-parasite
behaviour will in turn influence the host again, and result in a dynamic ,,evolutionary race” of
coevolutionary adaptations that can be studied and analysed on a large scale. (Dawkins &
Krebs 1979). Besides the mutually adaptive responses the common cuckoo has evolved some
tricks, which will influence host behaviour specifically and on those the host may not have
counter-reactions (Davies 2011), for example the begging call of cuckoo nestlings which is
intensify the feeding activity.

Cuckoo is a widespread species, it can be found everywhere in Europe. Its eastern
geographical range reaches to Japan. On this wide geographical range the cuckoo has
interactions with many species. Specialized types of cuckoos related to different hosts are the
so-called gentes. cuckoo gentes differ from one another in host egg variants. Their
geographical occurrences may overlap. The egg types of different gentes are distinguishable
simply by observing. 16 major gents have so far been described (Alvarez 1994, Moksnes &
Raskaft 1995). The existence of a cuckoo gent does not exclusively depend on the ability of
recognizing the host (Lack 1963), but also on the cuckoo’s fidelity to certain locations (Seel
1977) and habitat types (Moksnes & Roskaft 1995).



The cuckoo-host relationship is changing continuously due to successive
coevolutionary adaptations (Takasu et al. 1993). However, this may have different outcomes
(Dawkins & Krebs 1979). It is most likely that the host becomes an excellent cuckoo egg
recognizer and that will inhibit cuckoo parasitism (Lovaszi & Moskat 2004, Honza et al.
2004, Stokke et al. 2004, Prochazka & Honza 2003). Since Cuckoos may not be able to find
the hosts’ nest in each habitat type the number of parasitized nests within a host population is
not only influenced by the state of development of cuckoo-host relationship but also the
characteristics of the local habitat. The most important factor for cuckoos is to find trees in the
vicinity of the nests, which will be suitable for observing their hosts. Long-term cuckoo-host
relationships can be established in diverse habitats only where at least a proportion of the host
population can avoid the parasitism (Roskaft et al. 2002).

There are both wooded and clear areas in the habitats favoured by the most frequent
cuckoo host in Hungary, the great reed warbler (Acrocephalus arundinaceus). In clutches of
the the great reed warblers studied in Hungarian Kiskunséag, cuckoo eggs occur in particularly
high extent (64% - Moskat & Honza 2002), which is unique in the world. This high rate of
parasitism can only be maintained for a longer period if a continuous immigration from a
source population with lower parasitism levels exists (Barabas et al. 2004). The great reed
warblers typically breed on the water edges, their nests are found in 3-4 meter-wide reedbeds
at varied height. In the Kiskunsag they mostly breed in 1-3 m wide reedbed along sides of the
narrow channels. Male great reed warblers sit on top of the reed to sing, their territories
extending 10-50 ms away from each other. Their nests are weaved and built on reed strips.
Only the female incubates and both parents feed the chicks. Females are responsible for
cleaning the nests, ejecting foreign objects, whilst males are in charge of guarding the nests.
For example, when a cuckoo flies to a nest, mostly the male attacks first. However, when a
cuckoo egg gets into the nest it is only the female who will reacts. Whenever a cuckoo
hatches from a cuckoo egg, it will be raised by the great reed warblers by all means. Anti-
cuckoo reactions are only taken against eggs and adult cuckoos. Nestling rejection only occur
among other brood parasite systems although it is still uncommon (Grim 2006).

The cuckoo-host coevolution is only possible if species co-occur for a longer period as
it can be seen in the example of the cuckoo and great reed warbler populations on the great
Plain in Hungary (Baker 1942, Molnar 1944). Long-term coexistence facilitates the
development of increasingly complex cognitive mechanisms through local interpretation of
optimalization processes (Reeve 1989). The optimal adaptation behaviour of the cuckoo may

not necessarily result in the development of one perfect mimicry to host species but
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generating a distinct behavioural patterns or shifting dominances between behaviours for
different host populations. This phenomenon is supported by the coevolutionary theory
(Nakamura et al 1998). The development of host's anti-parasite behaviour is a complex
process which shows strong similarities between populations (Davies & Brooke 1989a,b) but
individual patterns within host populations (for example the relative frequency of the distinct
rejection types). These individual differences distinctly support (eg.: Stokke et al 1999 vs.
Lotem et al. 1995 ) the general models of brood parasitism (Reeve 1989 , Rodriguez-Gironés
& Lotem 1999).

Due to the costs (e.g. nest abandonment, own egg ejection) emerging from the
rejection of cuckoo parasitism the hypothesis of the existence of an optimal level of
acceptance is plausible (Reeve 1989). The optimal acceptance level can depend on the
experience of the individuals. Despite the highly developed recognizing skills of the Great
Reed Warblers on the Hungarian Great Plain the perfection of cuckoo’s eggs results in a low
rejection rate (34%). Multiple parasitism (more than one female cuckoos lay eggs in one host
nest) is common at our study site due to the uncommonly high density of cuckoos in the
region. These unique characteristics enable us to run detailed tests on the development of the
rejection of cuckoo parasitism on great reed warbler populations.

I have been doing field research with great reed warblers since 2005 in the
Kiskunlachaza - Kunszentmiklds region; a place of exceptionally high rate of cuckoo-
parasitism. My thesis focuses on the coevolutionary relationship between cuckoos and great

reed warblers frogm the point of view of both species.
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The new results of the dissertation

The differences of hosts' and cuckoo's egg shape

The resemblance (mimicry) of the cuckoos' eggs to hosts’ eggs has been a well known
phenomenon for a long time and several studies have been published about it (Wyllie 1981,
Moksnes & Reaskaft, 1995, Davies 2000, Cherry & Bennett 2001). However these
experiments mostly took into consideration only the eggs’ pattern, and ignored the shape of
eggs'. The eggs' shape is a unique trait for the species and does not only give information
about the average egg quantity and the qualities of clutch aptitudes but presumably also
ensures ideal temperature for the embryos. (Barta & Székely 1994), hence these
characteristics should also be investigated. In the published study which is presented in the
first chapter we compared egg shapes of Hungarian and Japanese host species with the eggs’
shape of cuckoos found in their nests as well as cuckoo egg shapes from different
geographical regions. Findings revealed that cuckoo eggs do not show shape resemblance to
host eggs, however, do differ between geographical regions. It means that cuckoos has not
specialized on a single host species. Their egg has generalistic characteristics, which might

become an important factor for the birds when changing host species.

Host quality and cuckoos' host choice

In case of great reed warblers both parents take part in caring about the nestlings, although
with different responsibilities. Nests are built by the females, and it is the female only, who
incubates, but feeding is done by both parents. Protection of the clutch and the territory is the
task of the males. The song repertoire of a male great reed warbler can be an important
condition signal for the females (Catchpole et al. 1985, Soler et al. 1995, Forstmeier & Leisler
2004, Parejo & Avilés 2007). The quality of the nest on the other hand is a marker for males
about the females’ parental qualities and motivations (Szentirmai et al. 2005). The parental
qualities and feeding activity of the male and female great reed warblers are essential not only
for their own nestlings but for their cuckoo parasite as well (Hasselquist et al. 1996). Despite
the fact that the chick is raised alone, it stays in the nest for 10 more days and its fledgling
weight is more than the combined weight of all great reed warbler fledglings of an average

nest. In the study, which was introduced in the second chapter we studied whether sexual
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signals of host couples (e.g. males’ song) as well as some of their other quality parameters
(feeding activity, nest quality) show correlation with rejection of cuckoo eggs and cuckoos’
choice of host clutch. We found that cuckoo females disregard these pieces of information,
however better quality-signals are matched with stronger rejection abilities from host’s point
of view. Apparently, cuckoos were not fastidious about choosing nests in the studied area.
The reason could be that favourable host-parent characteristics come with more effective
rejection from hosts' side. Strong competition among cuckoos in the studied site might be
another explanation marked by the phenomenon of frequent multiple parasitism in several
cases. Parental quality vs cuckoo rejection with optimum models and other experiments
conducted in less heavily parasitized territories - this might be a field of study to be exploited

in the future.

Context-dependent egg recognition and rejection

The great reed warbler have different defence mechanisms against cuckoo parasitism. Each of
these techniques starts with recognition of the foreign egg, which then is followed by some
kind of decision and a discriminatory act or event. Ejection of the parasite egg, desertion of
the parasitized clutch or building of foreign egg into the nest are the most typical reactions.
(Moskat & Honza 2002). The foreign egg recognition is not fail-safe; a wrong decision can
result in discriminate own eggs. The accuracy depends on the resemblance of cuckoo eggs, on
previous experience of host with parasite and own eggs or on the circumstances how parasite
egg got into the hosts' nest (Moskat & Hauber 2007). Hosts' reaction rate correlates with the
chance of encountering parasite and host-parasite egg deviation rate. (Reeve 1989). In the
study presented in the third chapter we investigated and tested optimal acceptance threshold
shifts with increasing experimental parasite-frequency. In the case of the great reed warbler -
the most frequent host population in Kiskunsag, the cuckoos' eggs rejection likelihood is
context dependent according to egg types (mimicry quality). This means that within one
breeding season the same great reed warbler female may react to the same type of cuckoo egg
in a different extent. Ejection likelihood is higher if host has previously encountered parasite
egg (i.e. foreign egg acceptance threshold level decreases with increasing parasitism
likelihood Reeve 1989, Bartol et al. 2002). This unique, context dependent variability of
rejection may help to maintain a host population where only well-resembling cuckoos are

present.
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Discrimination ability and mechanisms

There are several cognitive mechanisms of recognizing the parasitic egg. Recognition is either
based on comparison of the eggs in clutch or on recognition from a memory template. In the
first case the host discriminates the egg which differs most from others in clutch.
(discordancy hypothesis: Rothstein 1974). The evolutionary background of this act is that the
eggs of cuckoo host species within one clutch resemble one another (Davies & Brooke 1988),
and this fact facilitates recognition of dissimilar eggs (Moskat et al. 2008). Self-referencing
can exist based on online processing (in situ comparison of own vs. foreign eggs) or memory
processing (using an internal template of own eggs to compare with foreign phenotypes)
(Hauber & Sherman 2001). In the first study of the fourth chapter (4th publication) we
influenced reed warblers’ learning experimentally, which due to the defined modification of
the memory template proved to be suitable for contrasting with decision mechanism based on
discordancy. Our findings suggest that great reed warblers rely on both discordancy and
memory template mechanisms in foreign egg recognition.

Multiple parasitism is a phenomenon when more parasite eggs get into the nest of a
host, independently of each other. It frequently happens with great reed warblers of Kiskunsag
that due to high frequency of cuckoo occurrence that their clutches contain more than one
cuckoo eggs. Cuckoo chicks also eject each other from clutches thus for them multiple
parasitism is evidently disadvantageous. More alien eggs also influence the efficiency of great
reed warblers’ egg recognition ability. Discordancy-based recognition efficiency in such cases
will presumably decrease, or hosts could end up rejecting their own eggs, once these became
the minority in the parasitized clutch. In contrast we do not expect any difference in the rate
of alien egg rejection in case of multiple parasitism as opposed to singular parasitism when
warblers use templates. Findings of the study presented in the second part of the fourth
chapter (5th publication) showed that a nest with multiple parasitism had stronger likelihood
of releasing cuckoo chicks, than a nest with single parasitism, which emphasizes the role of
discordancy-based recognition mechanism in clutches with multiple parasitism.

In the next study (4th chapter, 6th publication) we investigated the cognitive bases of
discrimination against alien eggs experimentally, we tested the effects of single and multiple
parasitism jointly and in cases as well, where host eggs are in minority or not present at all
thus mechanisms based on self-reference or discordance cannot function. Experiments
revealed that memory templates always affect warblers’ decision to reject alien egg, however

in certain cases, the two mechanisms act together in determining host behaviour. According to
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findings of experiments, which were conducted in order to compare different recognition
mechanisms, great reed warblers are able to react to parasitism even in those cases when there
are only alien eggs in their clutches. They often desert parasitized clutch in such peculiar and
rare cases, whilst in others, where experimentally manipulated eggs are in majority in the
nests, they reject the least acceptable egg types. This consistency assumes the presence of
such a self-reference, which the host can use for comparison at any time. The mechanism in
fact protects great reed warblers from rejecting their own eggs in multiple parasitized
conditions where their own eggs are in minority. But in long term it might also become the

clue for host side gainings in the unique coexistence of host and parasite.
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