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1. Bevezetés

Az utols6 foldtorténeti kort, a pleisztocént, a Fold északi féltekéje nagy
részén glacialisok (eljegesedések), és melegebb klimaju interglacialisok
(eljegesedések kozotti idészakok) ciklikus valtakozéasai jellemezték. A
pleisztocént megel6zé pliocén korban ezek a periodusok kevésbé voltak
intenzivek, azonban a jégtakar6 kiterjedése legaldbb az elmult 2,5 millio
évben igen valtozo volt. A koriilbeliil 20 000 - 18 000 évvel korabbra tehetd
nagyfoku lehiilés miatt, az eurdpai kontinenst nagyjabol az északi szélesség
50. fokaig jég takarta (WEBB & BARTLEIN 1992). A legutolso glacialis
id6szak, a felsd-pleisztocén wiirm-glacialisa mintegy 120 000 évvel ezeldtt
kezdddott Eurdpaban.

A klima kedvezOtlenné valasa miatt szamos faj északi populécioja
kipusztult, a mérsékelt ovben ¢l6 fajok tobbsége pedig az alacsonyabb
foldrajzi szélességli régiokba kényszeriilt (REINIG 1938, DENNIS et al. 1991,
HeEwITT 1996, 2004, TABERLET et al. 1998). Az Eurdpara kiterjedd
(Ibériai-, Italiai-, és a Balkan-félsziget) kiegyenlitett maradt (BENNET et al.
1991). Ezért, a fajok tobbsége a glacialis idoszakokat ezekben a délkelet- és
délnyugat-europai menedékhelyeken, un. refugiumokban vészelte at (REINIG
1938, HEWITT 1993, 2000, 2001). Ezek — geografiai helyzetiikbél adodoan —
a jég altal elhatarolodtak egymastol (MULLER 1980, WALTARI et al. 2007).

A felmelegedési iddszak koriilbeliil 12 000 évvel ezel6tt kezd6dott meg
(SIrROCKO et al. 2006). A jégtakard fokozatosan visszahuzodott, és az elmult
8000 évben a klima a maihoz hasonlova valt (SIBRAVA et al. 1986, WEBB &
BARTLEIN 1992, EHLERS et al. 2011). A jég visszahtizodasaval a refugialis
populaciok észak felé kezdtek terjeszkedni (TABERLET et al. 1998). Az
¢léhelyek expanzidjaval az addig fragmentalt elterjedésti fajok kozott is
beindult a géndramlas (HEwITT 1996, 2004). Ennek kovetkeztében olyan
komplex populacios-szerkezetek alakultak ki, melyek ma is fennallnak
(GOMEZ & LUNT 2007, GRILL et al. 2009). A diszjunkt elterjedési mintazatok
a korabbi eljegesedési iddszakokban megismétlddtek, eldsegitve ezzel a
kiilonb6z6 filogenetikai vonalak evolaciojat (HEWITT 1996, 1999, 2000, 2004,
CoMES & KADEREIT 1998, TABERLET et al. 1998). A szétterjedési iranyok
szamos faj esetében bizonyos hasonlosdgot mutatnak; az északi régiok
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kolonizacidja altalaban az ibériai és a balkani refigiumokbol indult, mig az
italiai vonalak az Alpok jelenléte miatt gyakran izolalodtak (TABERLET et al
1998). Egyre tobb adat, illetve bizonyiték van azonban arra is, hogy a jol
ismert dél-eurdpai menedékhelyektdl északabbra is 1éteztek refugiumok, ahol
a mikroklima ezt lehetévé tette (URSENBACHER et al. 2006). E foltszeriien
elhelyezked6 teriileteknek az eurdpai éldhelyek rekolonizacidjaban
kiemelked6 szerepiik volt (VARGA 2008, PROVAN & BENNETT 2008).

A Kérpat-medence teriiletén meleg (tropusi, szubtropusi) éghajlat, és
ennek megfeleld fauna uralkodott a riss-wiirm interglacialisban
(URSENBACHER et al. 2006). A klimaingadozasok hatasara az expandalodo,
majd visszaszoruld faunaelemek szamos periférikus izolatumokat hagytak
hatra (VARGA 1995), melyek sok esetben tovabb fragmentaldodtak (REINIG
1938, HEwITT 1993, 2000). A korabban genetikailag kelléen differencialodott
populacidk azonban akkor is megdrizhették Onallosagukat, ha elterjedési
tertiletiik a késobbick soran atfedésbe keriilt (ARNTZEN 1978, HEWITT 1988,
1999). A pleisztocén hideg-meleg periddusainak ciklikus valtakozasai tehat
jelentds hatassal voltak az északi félteke ¢élovilaganak kialakulasara
(TABERLET et al. 1998, HEwITT 1999, 2000), melyet korunkban a fajok
diverzitasanak szinte végtelen tarhaza is tiikr6z (WEISS & FERRAND 2007).
Erzékelhet6 tehat, hogy a klima és a bioszféra oriasi valtozasainak ellenére
mind a fennmarado, mind a késdbbiek soran kihalasra itélt fajok dinamikus
fejlédésen és atalakulasokon mentek keresztiil (WEBB & BARTLEIN 1992).

A posztglacialis szétterjedési folyamatok soran a jég miatt, az addig
refigiumokba kényszeriilt fajok teriiletei érintkezésbe keriiltek (HEWITT 1988,
2001, TABERLET et al. 1998). Az eurdpai mérsékelt-6vi fajok rekolonizacioja
soran szamos elterjedési Gtvonalon zajlott (HEWITT 1993, 1999). Szamos ma
ismert testvérfaj a rekolonizacios utvonalakon talalkozott, igy hibridzonak
jottek létre. Az utvonalak mintazatat négy altalanos kombinacioval
modellezhetjiitk (HEWITT 1993, 1999) (1. abra).



1. abra. Az eurdpai mérsékeltovi fajok posztglacialis rekolonizacidja négy
altalanos mintazat (paradigma) alapjan (HZ, szaggatott vonal: hibridzona)
(HewiTT 1999, 2004).

A hibridzona olyan ,,régi6”, ahol a genetikailag elkiiloniilt populaciok
érintkeznek, és legalabb néhany, kevert szdrmazasi utodot hoznak 1étre
(BARTON & HEwITT 1981, 1985, 1989, HEWITT 1988, VOROS et al. 2006). A
hibridzonak szamos tulajdonsagot foglalnak magukban (pl. az interspecifikus
hibridek fenotipusos és genotipusos kiilonbségei, a zonaban €16 egyedek
morfologiai sajatossagai) (MOORE 1977, BARTON & HEwITT 1981, ENDLER
1982, BARTON & HEwITT 1985, 1989, HARRISON 1990, 1993, Noor 1995,
SAETRE et al. 1997). A hibridzonak altalaban azokban a régiokban alakultak
ki, ahol a rokon fajok él6hellyel szemben tamasztott kdrnyezeti feltételei
adottak (BARTON 1979, BARTON & CHARLESWORTH 1984, BARTON &
HEwITT 1985, HARRISON 1993). A hibridizaciora képes rokon madarfajok
populacioi kozott gyakran figyelheték meg morfologiai (RISING 1970, GILL &
MURRAY 1971, EMLEN et al. 1975, ALERSTAM et al. 1978, MOORE 1987,



ALATALO et al. 1990, SAINO & DE BERNARDI 1994, LOCKLEY 1996, RISING
1996), genetikai (MoLAu 1985, KNOx 1988, SuMMERS et al. 2007,
MARTHINSEN et al. 2008), vagy az éléhelyek hasznalatdban megmutatkozo
(Coby 1968, 1969, 1974, SORJONEN 1986a,1986b) hasonlosagok.

l. 1. El6zmények, problémafelvetés

A pleisztocéni klimaingadozasok alatt szamos kozép- és kozép-kelet
europai rokon madarfaj populacidi részben vagy teljesen atfedésbe keriiltek.
Erre jo példa a Parus-komplex (pl. Parus caeruleus — P. cyaneus, P. palustris
— P. montanus, P. cinctus — P. montanus, P. ater — P. montanus, P. major — P.
minor, P. major — P. bokharensis), vagy a Phylloscopus-komplex (pl. Ph.
trochilus — Ph. collybita, Ph. collybita tristis — Ph. collybita abietinus) széles
elterjedésti sibling (morfologiailag hasonld, de genetikailag eltérd) fajainak,
vagy alfajainak elterjedésmintazata (ALATALO 1982, TIAINEN 1982, MARTIN
1990, HANSKI & TIAINEN 1991, HELBIG et al. 2003). A felsorolt fajparok
kapcsan ismert, hogy szimpatrikus allomanyaik egymaéssal keresztezOdnek
(HILDEN 1983, HILDEN & KETOLA 1985, JARVINEN 1985, JARVINEN et al.
1985, JARVINEN 1987, 1989, 1997, SHUTOVA, 1986, BRENSING & BARTHEL
1993, MAROVA & LEONOVICH 1993, FORMOzOV 1994, POTVLIEGE 1996,
NAZARENKO et al. 1997, GAGINSKAYA & RYCHKOVA 1999, THINGSTAD & VIE
2003). Hibridizalo populacioikban a morfologiai bélyegek keveredése
gyakran megfigyelheté (VAURIE 1957, PACKERT et al. 2007). Posztglacialis
szétterjedésiiket a klima optimum, illetve a rendelkezésre 4ll6 éldhelyek
eltérd kihasznalasa jelzi (SNow 1954a, 1954b, MOORE 1977, ALATALO 1982,
GRANT & GRANT 1992, PACKERT et al. 2007), amelyre jo példa a barat- és a
kormosfejii cinege (Parus palustris, P. montanus) eurdpai elterjedés-
mintazata: a P. palustris a dél-eurdpai-, mig a P. montanus a szibériai erdo-
refagiumokbdl terjedt szét, vagyis a kozép-europai térség rekolonizacioja két
iranybol tortént (KvIST et al. 1996).

A széles elterjedési teriiletli, hibridizaciora is képes sibling madarfajok
vizsgalata, altalaban a konnyebben kutathatd (pl. mesterséges fészekoduban is
megtelepithetd, igy kényelmesebben vizsgalhat6) taxonokra terjed ki. Erre a
Parus-komplexen kiviil az eurazsiai Ficedula-fajkomplex (Muscicapa spp.)

4



elterjedés-mintazata az egyik legismertebb példa (GELTER 1989, GUSTAFSSON
& PART 1991). A térségben koltd légykapofajok koziil az 6rvos 1égykapod
(Ficedula albicollis) és a kormos légykapo (F. hypoleuca) elterjedési
terliletiik atfedd részén keresztezddik egymassal (2. dbra) (VEPSALAINEN &
JARVINEN 1977, ALATALO et al. 1982, WALLIN 1986, GUNTHER 1992,
KRUSzEWICZ 1993, SAETRE et al. 1997, SAETRE et al. 1999a, 1999b). A két
faj pleisztocén- (HAARTMAN 1949, ALERSTAM et al. 1978, ALATALO et al.
1982), mig masok szerint pliocén kori (TEGELSTROM & GELTER 1990,
TEGELSTROM et al. 1990, GELTER & TEGELSTROM 1991) szétvalasa utan
kiilonb6z6é klimadveket kolonizalt. Az 6rvos légykapd Kozép- és Kelet-
Eurépaban az elegyes és melegebb mikroklimaja lombhullaté erddket
(elegyes tolgyesekben), mig a kormos légykapd a magasabb fekvési,
hiivosebb mikroklimaju tilleveli erdéket foglalta el (SAETRE et al. 1999b,
ADAMIK & BURES 2007). A posztglacialis rekolonizacios elmélet alapjan, a
fajok klimaigényét figyelembe véve, a kormos légykapo az azsiai, illetve a
kelet-eurdpai térségek feldl, mig az 6rvos légykapo délnyugati refigiumok
iranyabol népesitette be a kozép-kelet-europai élohelyeket.

2. abra. A Ficedula-fajkomplex ecurazsiai elterjedés-mintazata. (F.
albicollis: piros, F. hypoleuca: kék, hibridizacios ovezetiik: piros-kék
harantsavozott teriilet. A fajkomplex tovabbi tagjai a F. semitorquata
(zold) és a F. speculigera (sarga) (HOGNER et al. 2012).



A szimpatrikusan elterjedt populacidikban a hibridizaci6 relativ
gyakorisaga 2,6% (GELTER 1987, BURES 1995, BURES & KRAL 1995, SAETRE
et al. 1997, 19993, 1999h, 2001, QVARNSTROM et al. 2005). A posztzigotikus
izolacid miatt a hibridek redukalt fertilitasuak, ezért az utodok csak részben,
vagy egyaltalan nem szaporodoképesek (GELTER et al. 1992, SAETRE et al.
2001).

A pleisztocéni rekolonizacié sordn,— a légykap6 fajokhoz hasonloan —,
a Luscinia nem (Muscicapidae) két sibling faja, a fiilemiile (Luscinia
megarhynchos Brehm, 1931) és a nagy fiilemiile (L. luscinia Linnaeus, 1758)
(a tovébbiakban egyiitt: fiillemiilék) is érintkezésbe keriilt Kozép- és Kelet-
Eurdpaban. A két faj — az alkalmas ¢él6helyek eltéré kiterjedése miatt —,
valtozd szélességli, ¢északnyugat-délkeleti irdnyban lefutd hibridzonat
alkotnak (SORJONEN 1986b) (4. 4abra). Allopatrikus elkiiloniilésiikre
vonatkozoan nincs egységes alldspont, a genetikai divergencia értékei az
eltéré foldrajzi teriiletekrdl szarmazé mintdk filiggvényében kiilonbozo.
Egyesek szerint a genetikai differencialédds mar a pliocén/pleisztocén
hataran, kb. 2,4-2,6 (HEwITT 1999, PROVAN & BENNETT 2008), vagy 3,3
milli6 (WINK et al. 2002), mig masok szerint 1,8 millio évvel ezeldtt
kezd6dott (STORCHOVA et al. 2010). A felsorolt értékek azonban nagyfoku
bizonytalansagot okoznak azaltal, hogy viszonylag kevés mintaanyagon
alapulnak. Mivel ezen populaciok nagyobb f6ldrajzi 1éptékii 6sszehasonlitasa
szintén hianyzik, az irodalomban ko6zolt, divergenciara vonatkozo eddigi
megallapitasok is csak szlikebb régiok szintjén fogadhatok el. Az eltérd
értékekbdl adodd bizonytalansagot fokozza, hogy a kozép-kelet-eurdpai
¢élohelyekrdl szarmazo mintak egyaltalan nem keriiltek bevondsra, holott
ismert, hogy a Kontinentalis zdénaban el6forduld (hideg) pleisztocéni
refugiumokban a f6 szétvalasi iranyoktol eltéré mechanizmusok is
lejatszodhattak (REINIG 1938, HEWITT 1999, 2001, VOROS et al. 2006).



I1. A vizsgalt Luscinia fajok bemutatasa

Il. 1. A Luscinia megarhynchos elterjedése és jellemzése

A L. megarhynchos politipikus, Eurazsia nyugati részén elterjedt,
gyakori énckesmadarfaj (CRAMP 1988, 1992, CRAMP & PERRINS 1993). Feliil
meleg vorhenyesbarna, alul krémfehér, a mell- és testoldal vildgos-
barnassziirke (CRAMP 1988, 1992, CRAMP & PERRINS 1993). Az als6
farkfedok egyontetli vilagos vorhenyes sziniiek, vagy gyenge narancsos
arnyalatuak, melyekrél a harantsavozas altalaban hianyzik (KVEREK et al.
2008) (1. melléklet, 1. kép). A masodik kézevez6 a negyedik és az 6todik
kézevez6 kozé ér, vagy ez utobbival megegyez6 hosszasaghi. A harmadik és a
negyedik kézevezd kiils6 zaszlojan szikités talalhatd. A szarny hossza
altalaban 77-86 mm. Az els6 kézevezl kissé széles, csucsa lekerekitett és
altalaban mindig hosszabb, mint a leghosszabb kézfedd (relativ hossz) (1.1.
melléklet, 1. abra). A farok hossza 61-72 mm kozotti (SVENSSON 1992). A L.
megarhynchos fajnak harom elismert alfaja van (CRAMP 1988, 1992,
SVENSSON 1992, CRAMP & PERRINS 1993). Europaban csak a L.
megarhynchos megarhynchos él (2. melléklet, 1. térkép). Szezonalis, transz-
szaharai vonuld faj, dsszel minden kolté populacié elvonul. A szakirodalom
korabbi adatai szerint, az eurdpai populaciok a telet foként a kelet-afrikai
térségben (Szudanban, Ugandaban és Kenyaban) toltik (PRAED & GRANT
1960, CrRAMP 1988, 1992, CRAMP & PERRINS 1993). Az tjabb vizsgalatok
alapjan teleld allomanyai a Szaharatol délre fekvd, nyugat-afrikai teriileteket
is rezidens modon hasznaljak (HAHN et al. 2013).

Az ivarok kozott nincs dimorfizmus. Koltési idészakban a kézben
tartott madaraknal a himeket a megndvekedett klodka dudorrdl, mig a tojokat
a kotlofoltrol lehet felismerni. Koltési iddszakon kiviil az ivarokat kiilséleg
nem lehet megkiilonboztetni egymastol. A kiilonb6zo gyljtéhelyekrol
szarmazd muzeumi preparatumok, illetve az ¢l6 madarak vizsgalata
(SVENSSON 1992, BANKOVICS és AMRHEIN szobeli-, BUSSE és KVEREK
levélbeli kozlései, valamint sajat mérések) alapjan a himek ¢és a tojok méretei
jelentés mértékben atfednek. Az eurdpai allomany nagysagat napjainkban
2,7-5 milli6 parra becsiilik (TUCKER & HEAT 1994).



Koltohelyét altalaban a lombhullaté erddk belso, ligetes részein, vagy
azok sz€lén alakitja ki. Elényben részesiti a zart lomborona alatti, kissé
nyitott részeket (,,sator”), ahol ezeket siirli cserjés szegélyezi. Az ¢l6helyének
lombkorona szintjét féleg hazai nyarak (Populus spp.), fiizek (Salix spp.),
mézgas éger (Alnus glutinosa), a cserje- és aljnovényzet szintet a fekete
bodza (Sambucus nigra) és a nagy csalan (Urtica dioica) jellemzik
(SORJIONEN 1986b). Taplalékat a talajrol szerzi, melyek kisebb mozgd
rovarok, pokok, csigak és férgek lehetnek (HARASZTHY 1998).

A L. m. africana (FISCHER & REICHENOV, 1884) Kelet-Torokorszag,
Kaukdzus, valamint Irdn és Tilirkmenisztan (Kopet-dag hegység) térségeibol
ismert. Az alfaj Eszakkelet-Tanganyika teriiletén, Szomalidban, Kenyaban és
Dél-Arabidban telel (PRAED & GRANT 1960, CRAMP 1988, 1992, CRAMP &
PERRINS 1993). A torzsalakhoz meglehetdsen hasonld, de feliil kissé tompabb
barnassziirke, alul vildgosabb és farka kifejezetten hosszabb, 67-85 mm
kozotti.

A L. m. hafizi (SEVERTZOV, 1872) Kelet-Iran, Koz&p-Azsia és Mongolia
teriiletein él, a telet Szomaliaban, Kenyaban, Eszakkelet-Tanganyikéban és
Dél-Ardbiaban tolti. A Transzkaszpikumban, Turkesztanban és Nyugat-
Kinaban kolté allomanyai Indidban telelnek (PRAED & GRANT 1960, CRAMP
1988, 1992, CRAMP & PERRINS 1993). Az el6z6 két alfajnal sokkal vilagosabb
¢s homokszintibb (CRAMP 1988, 1992, CRAMP & PERRINS 1993). A mell felso
része egyontetii vilagosbarna, sziirke marvanyozas nélkiil, vagy csak nagyon
gyenge , flisttel” mintazott. A széls6 farktollak élénkvorhenyesek (SVENSSON
1992, SVENSSON et al. 1999). Ez az alfaj izolalt allomanyt alkot és a
torzsalakkal nincs kapcsolatban (SVENSSON 1970).

A L. m. caligiformis Délkelet-Angliaban, Franciaorszagban ¢és
Belgiumban él (CLANCEY & VON JORDANS, 1950), mely a ssp. megarhynchos-
hoz hasonld, de sotétebb, a szarny és a farok kevésbé vorhenyes feliil. 1950
elott még tovabbi két alfajt irtak le. A L. m. corsa (PARROT, 1910) Korzika
szigetén talalhato, testméretében kisebb és feliil sotétebb vordsbarna, mint a
ssp. megarhynchos, illetve a L. m. luscinioides, amely a Balear-szigeteken
kolt (CLANCEY & VON JORDANS, 1950). A jelenleg elfogadott taxonomiai
felosztas (Voous 1960, SVENSSON 1992) az utdbbi harom alfajt 6nallo
taxonként nem ismeri el, mivel azok mindenben a L. megarhynchos-hoz
torzsalakhoz hasonlitanak, igy annak helyi valtozatainak tekinthetdk.
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I1. 2. A Luscinia luscinia elterjedése és jellemzése

A L. luscinia palearktikus elterjedésii, azsiai centrumu, monotipikus
énekesmadarfaj, mely ritka koltd, de rendszeres vonulo a Kéarpat-medencében
(CrAMP 1988, 1992, CRAMP & PERRINS 1993). Eurodpai koltéallomanya 820
ezer—2,2 millié parra becsiilhetd (TUCKER & HEAT 1994). A farok atlagosan
sokkal sotétebb a L. megarhynchos-nal, olajbarna, ténusosan inkabb a
gesztenyebarna szinhez hasonlithato. A test felsd oldala sotét. A torok kdzepe
piszkosfehér, a mell vildgosbarna, majdnem mindig sziirkén marvanyozott,
melynek kiterjedése és tonusa altalaban valtozd (CRAMP 1988, 1992, CRAMP
& PERRINS 1993). Az ivarok a tollazat és méretek alapjan megegyeznek
DITTBERNER & DITTBERNER 1989). Az alsoé farokfeddket alkotd tollakon
altalaban kettdé vagy harom, kontrasztos harantsav talalhatd (1. melléklet, 2.
kép). A szarnyhossz altalaban 82-91 mm kozotti, a masodik kézevezd hossza
egyenl6 a negyedik kézevez6 hosszaval, amely ritkan a harmadik és az 6t6dik
kézevez6 csticsa kozé esik. Csak a harmadik kézevezd sziikitett. Az elsd
kézevezd a L. megarhynchos-nal keskenyebb és csticsa hegyesebb, altalaban
rovidebb, mint a leghosszabb kézfedé (1.1. melléklet, 2. abra, SVENSSON
1992).

Koltbteriilete az északi szélesség 60°-t6l délre a Karpatok, a Balkan-
hegység, a Kaukazus ¢€s a kelet-azsiai sivatagok altal hatarolt tertiletekig kelet
fel¢ terjed, magéaban foglalva a mérsékelt 6vi és kontinentalis zonakat (2.
melléklet, 2. térkép). 1zolalt populacioi élnek a Fekete-tenger mellékén és a
Kaukazus vidékén, melyek a torzsalakkal megegyeznek. Nyugati elterjedése
Daniatol délkelet felé egészen a Karpatokig huzodik (HARRISON 1982,
CRAMP 1988, 1992). Magyarorszag a faj elterjedésének nyugati szélén
fekszik (CRAMP 1988, 1992, CRAMP & PERRINS 1993). FészkelGhelye
altalaban a szélesebb vizfolyasok mentén talalhato, ahol éger (Alnus), fiiz
(Salix), koris (Fraxinus), szil (Ulmus), nyir (Betula), nyar (Populus) és
mogyoro (Corylus spp.) fordul elé (SORJONEN 1980, 1986b). A cserjeszintet
¢és az aljnovényzetet a kiillonféle szeder- (Rubus spp.), és rozsafajok (Rosa
spp.), illetve a csalan (Urtica spp.) jellemzik. Taplalkozasaban a L.
megarhynchos-hoz hasonlit, a kisebb gerincteleneket (pokok, csigak és
férgek) szintén a talajrol zsakmanyolja (HARASZTHY 1998).
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A L. megarhynchos-hoz hasonléan ez a faj is szezonalis vonulo, koltd
populécioi 0sszel Afrikdba vonulnak. A vonulasi utvonalak, illetve a kolto- és
az afrikai teleléhelyek kozotti kapcsolatok egyeldre csak nagyobb 1éptékben
ismertek (CRAMP 1988, 1992, CSORGO & LOVEI 1995). A hazankban fészkeld
allomanyok vonulasi szokasai gyakorlatilag teljesen ismeretlenek. Tipikus
hosszutavu, transz-szaharai vonulo faj. Telel6teriilete Kelet-Afrika
szavannadvezete, az Egyenlit6tol a déli szélesség 28°-ig (MOREAU 1972). A
ritka visszafogdsi adatokbol valoszinlisithetd, hogy eurdpai populacioi
délkeleti iranyban vonulnak (ZINK 1975), majd a Nilus mentén (HOGG et al.
1984) folytatjak utjukat a délkelet-afrikai teleléhelyek felé (PRAED & GRANT
1960,). A telet Nyugat- és Kozép-Szudanban (KEITH et al. 1992), Dél-
Etiopiaban (AsH 1973), Kenyaban (Ngulia) (PEARSON & BACKHURST 1976,
ZIMMERMANN et al. 1996), Zambiaban (BENSON et al. 1971, ROBERT et al.
2008), Zimbabwéban (IRWIN 1981, HARRISON et al. 1997), tovabba még
délebbre az Okavango-folyd mentén Namibiaban, illetve a Botletle-folyo
mentén Botswanaban toltik (CLANCEY 1980, CRAMP & PERRINS 1993).
Magyarorszagon a faj széles fronton vonul at (BANKovICS 1976, CSORGO &
LOVEI 1995, HARASZTHY 1998, KOVATS & URBAN 2009b, KovATs 2012), de
az Oszi taplalékforrast jelenté bodzasokban nagyobb létszamban fordul el
(ScHmIDT 1986a, CSORGO & LOVEI 1995, HARASzTHY 1998). A hazai
vonulas-dinamikai adatok és a kisszamu visszafogdsok alapjan ugy tiinik,
hogy a Kkelet-eurépai populaciok hurokvonulok, vagyis Kkolt6- és
teleldtertiletiiket eltérd utvonalakon kozelitik meg (KOVATS 2012).

Il. 2.1. A hazai Luscinia luscinia kéltéallomany csokkenésének
el6zményei

A XIX. sz. végérdl szarmaz6 adatok szerint a faj elterjedési teriilete a
jelenleginél joval nagyobb volt és még a Duna mentén is fészkelt (MAYER
1905). A késobbi elterjedési adatok elsé szerzéje WARGA (1930) volt, aki a
Bodrog mentén 20-25 ¢énekld példanyt talalt. A Fels6-Tisza melléki
koltohelyeket FARKAS (1952, 1954) térképezte fel eldszor, aki a L. luscinia/L.
megarhynchos el6fordulasi aranyat 10/1-nek talalta. A késObbiek soran az
énekld himek szama 1968-1975 kozott 20-30, 1976-1979 kozott 8-12 és
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1980-1982 kozott 1220 példany kozott alakult (SCHMIDT 1986a). SCHMIDT
1983-ban mar csak hét, 1984-ben hat, 1986- és 1988-ban négy-négy, 1993-
ban 6t revir jelenlétét allapitotta meg ugyanezen a szakaszon, de tiszta éneki
példanyt mar nem talalt (HARASZTHY 1984, ScHMIDT 1986b, 1995). A
felsorolt adatok alapjan lathat6, hogy a faj dlloméanycsokkenése mar a ’80-as
években elkezdddott, melyet a L. megarhynchos—szal valo hibridizacioval és
az altalanos ¢él0helyvesztéssel (pl. puhafa ligeterd6k letermelésével)
magyaraztak (SCHMIDT 1975, HARASZTHY 1998), am ezek igazolasara nem
keriilt sor. A térség, ¢s foleg a felso-tiszai ¢l6helyek atalakuldsa napjainkban
is nyomon kovethetd. Az &shonos, természetes allomanyszerkezetli erdok
helyét mara részben szarmazék-, atmeneti-, vagy antropogén kultarerdd
vették at (3. abra).

3. abra. Telepitett kultarerdékkel és mezdgazdasagi teriiletekkel szabdalt
¢l6hely a Fels6-Tisza arterében (Tiszabercel).

A L. luscinia a magyar jogszabalyok alapjan fokozottan védett
madarfaj, pénzben kifejezett természetvédelmi értéke 100 000 forint.
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IL. 3. A két fiilemiile faj szimpatrikus elterjedése

Az irodalmi adatok alapjan, a dolgozatomban targyalt két Luscinia faj
elterjedési teriilete kozOs egy valtozd szélességli  zoénaban, mely
Németorszagtol, Lengyelorszagon és Magyarorszag északkeleti részén at
(ScHMIDT 19864, 1986b) a Fekete-tenger vidékéig htizodik (SORJONEN 1986b,
REIFOVA et al. 2011b) (4. abra). A hibridzona keletkezési ideje nem ismert, de
feltételezhetd, hogy a wiirm eljegesedést kovetden, a két faj rekolonizacidja,
expanzioja soran alakult ki (HEwITT 1993, 1999, 2004).

4. abra. A L. megarhynchos L és a L. luscinia IE allopatrikus és szimpatrikus
[ Jelterjedési teriiletei (REIFOVA et al. 2011b nyoman).

A két filemiile faj egymashoz igen hasonld, azonban morfologiai
(CrRAMP 1988, 1992, CRAMP & PERRINS 1993, SVENSSON 1992, KVEREK et al.
2008), genetikai (STUTTARD & WILLIAMSON 1970, KVEREK et al. 2008) és
okologiai jellemzoik (SORJONEN 1980, 1983a, 1986a, 1986b, STADIE 1983),
valamint az énekhang alapjan (SORJONEN 1977, 1980, 1983a, 1983b, 19864,
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1986b, 1986¢, ScHMIDT 1986a, LILLE 1988, VOKURKOVA et al. 2013)
altalaban elkiilonithetek.

A hibrideknél megfigyelhet6, hogy az als6 farokfed savozéasa a L.
luscinia-hoz hasonld, de annal joval gyengébb (KVEREK et al. 2008) (1.
melléklet, 3. kép). A két faj vonulasi idozitése €és éves reprodukcios ciklusa
eltéré (STADIE 1991). Kozép-Eurdpaban a L. megarhynchos kb. egy héttel
korabban érkezik és kezdi meg koltését, mint a L. luscinia (HARASZTHY 1998,
SCHMIDT 1986b, STADIE 1991). Ennek oka, hogy kolto- és teleldhelyiik eltérd
tavolsdgokra talalhatd. Az inkubdcids periddus mindkét fajndl egyforma,
azonban a L. luscinia fiokak egy vagy két nappal korabban hagyjak el a
fészket (HILPRECHT 1965, STADIE 1991). Az adult madarak 6szi postnuptialis
vedlése a L. megarhynchos esetében kb. 45, amig a L. luscinia esetében 30
nap alatt lezajlik (BERGER 1967, GINN & MELVILLE 1983).

A ko6zép- és kelet-eurdpai régidban elterjedt fillemiilék hibridizacioja és
jellemz6i kapcsan mar tobb kiilfoldi tanulmany sziiletett (KVEREK 1998,
2002, 2007, 2008, KVEREK et al. 2008, STORCHOVA et al. 2010, REIFOVA et
al. 2011a, 2011b, VOKURKOVA et al. 2013). Németorszag, Lengyelorszag és
Csehorszag teriiletén végzett morfoldgiai és a genetikai vizsgalatok alapjan, a
két faj szimpatrikus populacidiban a hibridek aranya koriilbeliil 3-5%, ¢és a
hibrid himek altalaban kevert énekiick (BECKER 2007, KVEREK et al. 2008,
REIFOVA et al. 2011a).

Az elmult idészakban a flilemiilék kutatadsara ugyan nagyobb hangstly
keriilt a hibridov északi részén (KVEREK 1998, 2002, 2007, KVEREK et al.
2008, STORCHOVA et al. 2010), azonban a hazai allomanyok részletesebb
megismerését és elkiilonitését segitd informacidk leirdsa még nem tortént
meg. Mindezek miatt sziikségesnek talaltam, hogy felmeriilt kérdésekre komplex
vizsgalatok altal adjak valaszt.
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II1. Célkitiizések

Elsoként a ,,miért éppen a fiilemiiléket vizsgaltam?” kérdésre sziikséges
valaszt adni. Az Osszehasonlitasokon alapuld kutatasokat altalaban olyan
fajok populacioin célszerti végezni, melyekben elegend6 egyedszam all a
rendelkezésre, ugyanakkor egyszeri és hatékony moédon vizsgalhatok. A
fillemiilék az egész Nyugat-Palearktisz teriiletén elterjedt, rendszeres fészkeld
fajok, konnyen befoghatok, mérhetdk és jelolhetdk, igy az eldbbi feltételek
teljesiilnek. Gyakorisaguk ellenére, populacios szerkezetiik, és jellemzo6ik
kapcsan azonban még igen hidnyosak az ismereteink. Feltaratlan tobbek
kozott a hazai allomanyok elterjedés-mintazata, morfologiai és genetikai
jellemz6i, de ezek él6hely-hasznalatardl sincsenek érdemi adataink.

Vizsgalatom f6 célja négy fiilemiile dllomany részletesebb megismerése
és jellemzése volt, amelynek alapjaul terepi mintavételezés és mérés szolgalt.
Mivel a fiilemiilék szimpatrikus elterjedése, illetve hibridizacidja tobb kérdést
is felvet, munkam soran igyekeztem olyan témakat kidolgozni, amelyek
mentén jelenlegi helyzetiik atfogéan bemutathatd, a felmeriilt kérdések
megvalaszolhatok.

Célkitlizéseim az alabbiak voltak:

1. A kutatasi teriileten elterjedt koltéallomanyok részletes morfologiai
leirasa és Osszehasonlitasa.

2. A hibridizaci6 mértékének meghatarozasa, a hibrid példanyok
morfolégiai jellemzése.

3. Akoltéallomanyok filogenetikai kapcsolatvizsgalata.
4. A vedlési sajatossagok vizsgalata az egyes koltéallomanyokban.
5. Akoltéallomanyok éldhelyhasznélat-vizsgalata.

6. A Luscinia luscinia hazai allomanycsokkenésének jellemzése.
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IV. Anyag és modszer

1V. 1. Kutatasi teriiletek

A mintavételeket 2006 ¢és 2013 kozott négy mintavételi teriileten
végeztem. A kutatdsi teriilet kiemelt helyszineit a szimpatrikus zona
elhelyezkedését figyelembe véve, a Felsé-Tisza hazai, kiilonb6z6 szakaszain
jeloltem ki, mivel az irodalmi adatok alapjan (SCHMIDT1986a, 1986b) a L.
luscinia hazai koltése korabban csak ezen a teriileten volt ismert. Ezen kiviil,
a Bodva-folyé hazai szakasza mentén, a Szatmar—Beregi-sik teriiletén és a
Dél-Nyirség egy refugialis éldhelyén, a Batorligeti-lap kornyékén végeztem
az adatgytiijtést. A négy vizsgalati teriilet azok foldrajzi fekvése alapjan, mint
LBodva”, |, Fels6-Tisza”, ,Szatmdr-Bereg” ¢és ,Bdtorliget” Kkerliltek
megnevezésre. A vizsgalni kivant koltéallomanyok szintén ezeket az
elnevezéseket kovetik. A mintateriiletek elhelyezkedését a 3. melléklet, 1.
térképe mutatja be. Az ¢l6helytipusok és természetességiik dbrazolasdhoz az
ArcView3.1 térképszerkeszté programot (ESR1 1998) hasznaltam.

(1) Bodva-volgy vidéke

(4 Bédva E-D-i iranyu folyovidéke, Tornanddaska, Komjati, Bodvaszilas,
Szogliget, Perkupa, Szalonna kérnyéke)

A mintavételi pontok az Aggteleki Nemzeti Park Igazgatosag
illetékességi teriiletén, a HUAN20001 Aggteleki-karszt és
peremvidéke SAC, illetve a HUAN20003 Bodva-volgy és Sas-patak
volgye SAC Natura 2000 teriileteken helyezkednek el (3. melléklet, 1.
térkép, l-es jelzésti teriiletek). A Bodva-volgy teriiletét kontinentélis
erddssztyepp novényzet €s melegigényes fas vegetacio jellemzi (BAROSS
1998, 4. melléklet, 1-2. kép). A folyd két oldalan taldlhato éléhelyeket
véltozatos szerkezetli gyertyanos tolgyesek, biikkosok, kocsanytalan
tolgyesek alkotjak. Az artéren dombvidéki égerligetek (Aegopodio-Alnetum),
a hegyek feldli részeken harsas-korises tormeléklejté erdék (Mercuriali-
Tilietum), sajmeggyes bokorerdék (Ceraso mahaleb-Quercetum pubescentis),
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melegkedvel6- és dolomittolgyesek (Corno-Quercetum pubescentiset Cirsio
pannonici-Quercetum) talalhatok.

Az atlagos éves csapadékmennyiség 550-700 mm, az évi
kozéphomérséklet a hegy-volgyi inverzios klima, illetve Bodva hiitd hatdsa
miatt csak 8 °C (BARTHOLY & Bozo 2002).

(2) Felso6-Tisza vidéke
(Tiszaluc, Baranyszeg, Tiszadob, Tiszabercel, Tiszatelek kornyéke)

A mintavételi helyszineket a HUBN20069 Kesznyétenyi Sajo-
obol SAC (Biikki Nemzeti Park Igazgatosag) ¢és a HUHN2001 Felso-
Tisza SAC (Hortobagyi Nemzeti Park Igazgatosag) Natura 2000 teriiletek
fedik (3. melléklet, 1. térkép, 2a és 2b jelzésti pontok. Az itt talalhatod
folyémenti ¢él6helyek konnektivitasat figyelembe véve, a 2a és a 2b pontokat
egy vizsgalati teriiletként értelmeztem). A teriileten jellegzetes artéri
vegetacio alakult ki, ami a folydszabalyozasok utan helyenként erdsen
fragmentaltta valt. A foly6 mentén nagyobb ardnyban galériaerddk, puhafas
(fliz-nyar) ligeterdék (Salicetum albae-fragilis) talalhatok, melyek féleg fehér
fiiz (Salix alba), torékeny fiiz (S. fragilis), fehér nyar (Populus alba), fekete
nyar (P. nigra) tarsuldsaibol allnak. A keményfas (t6lgy-koris-szil)
galériaerdéket (Querco-Ulmetum), a kocsanyos tolgy (Quercus robur), a
vénic szil (UImus laevis) és hegyi szil (U. minor), a magas koris (Fraxinus
excelsior) és a magyar koris (F. angustifolia ssp. pannonica) allomanyai
alkotjak (Ulmenion-minoris), melyekhez helyenként enyves éger (Alnus
glutinosa) keveredik (4. melléklet, 3-5. kép). A cserje- és az aljonvényzet
szintjében fekete bodza (Sambucus nigra), hamvas-¢és fekete szeder (Rubus
caesius et canescens), vadmalna (R. idaeus), komlo (Humulus lupulus) és
nagy csalan (Urtica dioica) talalhato.

Az ¢éves atlagos csapadékmennyis¢g 570-590 mm, az évi
kozéphémérséklet 9,7-9,9 °C (BARTHOLY & Bozo 2002).
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(3) Szatmar-Beregi-sik vidéke

(Bockerek-erds, Vamosatya, Téb-erdo, Tarpa, Tivadar, Nagyari-tur mente,
Oreg-Tuir, Nagyar, Szamos-mente, Cégénydanydd)

A mintavételi pontokat a Hortobagyi Nemzeti Park Igazgatdsag
illetékességi teriiletén a HUHN20159 Tunyogmatolcsi Holt-Szamos_SCI, a
HUHN2001 Fels6-Tisza SAC és a HUHN20048 Tarpa-Takos SAC Natura
2000 tertiletek hataroljak (3. melléklet, 1. térkép, 3-sal jelolt teriiletek). Az
Alfold peremsiillyedék teriilete és a Kdarpatok kozelsége miatt a teriilet
csapadékosabb ¢és hilivosebb, mint az Alfold mas részei. Egyértelmiien
erdoklimaju, kdozéphegység-peremi jellegli.

A teriilet folyovizekben, holtagakban, mocsarakban ¢és lapokban
bdévelkedik. A vegetacios tdjat részben montan elemek és glacialis reliktum
novényfajok jellemezik (SIMON 1953). Ertékes, védett éléhelyei kozott a
legfontosabb erdétarsulasok a flizesek (Salicum albae) és az égerrel,
korisekkel elegyes ligeterddk (Alno-Ulmion). A laperddk és a maradvany
jellegli fliz- ¢és égerlaperdék visszaszoruldban vannak. A flzlapok
(Calamagrosti-Salicetum cinereae) a rekettyefiiz (Salix cinerea) bokraibol
allnak, égeres laperd6i (Carici elongatae-Almetum) a hansagi és szigetkozi
¢geresekhez hasonldak. A terlileten tobb nagyobb kiterjedésii keményfa
ligeterdd folt taldlhatd. A felsé lombkorona szintet a sikvidékre jellemzd
kocsanyos tolgy (Quercus robur), magyar kéris (Fraxinus angustifolia ssp.
pannonica) alkotja. Az alsé lombkoronaszint féleg mezei szilbol (Ulmus
campestre) és mézgas égerbdl all. A cserjeszintet a veresgytiriis som (Cormus
samguinea), a bodza, a hamvas szeder és a komlo, valamint a galagonyak
(Crataegus spp.), kokény (Prunus spinosa), csikos kecskeragd (Euonymus
europaeus) ¢€s a tatarjuhar (Acer tataricum) jellemzi. Az atlagos csapadék
ezen a teriileten 600-700 mm/év, az évi kozéphdmérséklet 9,6-9,7 °C, a tél
kontinentalis jellegli (BARTHOLY & B0z0 2002).

17



(4) Batorligeti-lap kornyéke

A mintavételi pontok a Hortobagyi Nemzeti Park Igazgatdsag
illetékességi  teriiletén, a HUHN20037 Batorligeti-lap SCI  kozosségi
jelentdségii teriileten talalhatok (3. melléklet, 1. 4-es jelzést teriiletek).
Tipikus refugialis él6hely, menedéke szamos reliktum fajnak. A teriilet
legjellemzObb ¢lohelyei a keményfas, tolgy-koris-szil ligeterdok (Querco-
Ulmetum), a lombkoronaszintben magyar korissel, mezei szillel, illetve
kisebb részben kocsanyos tolggyel, elegyfajokként a kisleveli hars (Tilia
plathyphyllos) és a nagylevelii hars (Tilia cordata) vannak jelen. A lap
teriiletét a glacialis korszakot jelz6 bibircses nyir (Betula pendula), illetve az
egyeb 6shonos fafajok koziil a vénic szil, a magas koris, az enyves éger és a
zselnice meggy (Prunus padus) jellemzik. A teriilet legjellemzébb és egyben
legértékesebb vegetacidtipusai a tézegmohas fiiz- és nyirlapok (Betulo
pubescenti-Sphagnetum recurvi et Salici cinereae—Sph. recurvi). A teriileten
mocsarak, magassasosok, mocsarrétek és kaszalorétek, keményfaligetek,
szarazabb homoki tolgyesek is talalhatok (4. melléklet, 6. kép).

A cserjeszintben a mogyoro (Corilus avellanaria), a vorésgytiris som
és nagyon gyakran a hamvas szeder talalhatd. Az éves csapadékmennyiség
600 mm koriili, az évi kozéphdémérséklet 9,6-9,8 °C (BARTHOLY & B0z0
2002).
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V. 2. Adatgyiijtés modszerei

1V. 2.1. Halozas

A madarak befogasat altaldban egyeléses modszerrel, majus-jinius
honapokban, a revirfoglalas ¢és koltés iddszakaban végeztem. Az
énekesmadarak biztonsagos és sériilésmentes befogasara a legalkalmasabb
modszer a széles korben alkalmazott fiiggonyhalozas (Bus 1991). A
halézésok alkalmaval 3, 7, 10 és 12 méter hossza, 2,5 m magas lengyel
Ecotone™ (110 denier szalvastagsagti, 16x16 mm és 19x19 mm szemii) és
japan (50d, 19x19 mm) fliggdonyhalokat, és egy Samsung RCD-590 tipusu
magnetofonbol lejatszott hivohangot hasznaltam (5. melléklet, 1. kép) 2005-
2011 kozott, illetve 2013-ban. A szélesebb erdésavok atfogasahoz sajat
méretezésti két darab 2,5 x 30 m-es (110d, 19%19 mm) halokat hasznaltam
(5. melléklet, 2. kép). A két darabbdl 0Osszetoldhatdé haldtarté rudakat
(stanglikat) aluminium cs6vekbdl magam készitettem, igy a halok kifeszitését
a helyi novényzet ismételt karositdsa nélkiil végezhettem. A halokat a
madarak altal kedvelt erdei, erddszéli €élhelyeken, kozvetleniil a madarak
territoriumaban  allitottam fel. A négy f6 mintavételi terlileten lehetdség
szerint minden jellemzd erddtarsulas-tipusban végeztem befogasokat (tolgy-
koéris-szil ligeterdk, fliz-nyar ligeterddk, égeresekkel elegyes nyiresek,
korises erdofoltok, egyéb artéri lomberddk szegélyei és bokorflizesek,
patakmedrek, kisebb vizes darkok, kubikgddroket kisérd tarsuldsok). A
biztosabb fogas érdekében a halokat altalaban ,,L”-alakban, egymassal
Osszefiizve allitottam fel. A halozast altalaban 4:00-t6l 20:00-ig végeztem, a
kedvez6tlen id6jarasi koriilmények (pl. 30 °C feletti hémérséklet, erds szél,
zivatarok, vagy folyamatos es6zés) idején — a madarak sériilésének elkertilése
érdekében — felfliggesztettem.
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1V. 2.2. Morfologiai adatok felvétele, mérési modszerek

A fajok jellemzésénél emlitettek miatt, a morfologiai adatok csak a him
egyedek esetében keriiltek elemzésre annak érdekében, hogy az ivarok kozotti
méretkiilonbségek ne torzitsdk az eredményeket. Ezen kiviil, terepi
koriilmények kozott a himek joval konnyebben foghatok be, mint a tojok, ami
az adatgylijtés hatékonysagat is eldsegitette.

A megfogott példanyok morfologiai adatfelvételeit SVENSSON ajanlésai
alapjan végeztem (SVENSSON 1992). A hatarozo 1970-6ta (folyamatosan
boviilo kiadasokban), tobb mint 40 éve az eurdpai énekesmadarak
hatarozasanak ¢és egységes morfometriai adatfelvételének és hatarozasanak
alapmiive. A hatarozoban leirt mérési modszerek és ajanladsok az eurdpai
gyliriz6kozpontok koordinald szervezete (European Union for Bird Ringing
- EURING), illetve a terepi és a muzeumi taxondmusok altal is elfogadottak,
azokat széles korben hasznaljak. A konyv részletesen ismerteti a mérési
modszereket és mindazon biometriai adatokat és bélyegeket, amelyek
lehetévé teszik a fajok, alfajok altalanos felismerését, valamint az egyedek
ivar- és korhatarozasat. A hatarozo Gtmutatasa alapjan az alabbi biometriai
adatokat vettem fel:

- MWL: a maximalis (feszitett) szarny hossza mm-ben;

- W™ az elsé kézevezd csicsa és a szarnycsucs kozotti tavolsag mm-ben;

- rLP;: az els6 kézevezo relativ (a leghosszabb kézfed6hoz viszonyitott)
hossza mm-ben;

- I/11.: a leghosszabb kézevezd és a leghosszabb karevezd csucsa kozotti
tavolsag mm-ben;

- P,: amasodik kézevez6 hossza mm-ben;

- P3: a harmadik kézevezd hossza mm-ben;

- P4 anegyedik kézevez6 hossza mm-ben;

- TL: a természetes allapotban 0Osszecsukott farok hossza mm-ben
(faroktdnek nyomott vonalzdval, a madar test¢hez képest 90°-0S
meghajlitasaval mérve);

- BL: a cs6r koponyafrontalisig mért hossza mm-ben;

- Bw: a csor szélessége az orrnyildsok koponya felé esé végénél mérve
mm-ben

20



- TA: acsid (tarsometatarsus) hossza mm-ben

A madarak testtomegét (Bm) Pesola® tipust rugés mérleggel mértem
0,1 g pontossaggal.

A madarak széarnyalakjat leginkdbb a szarnyhegyesség ¢és
szarnyszimmetria-indexekkel lehet megadni (SVENSSON, 1992, Busse 2000).
Ezek kifejezéséhez, HEDENSTROM (1989) ajanlasa alapjan a Hotynski-
formulat alkalmaztam. Ehhez a teljes szarnyformula felvételezése sziikséges,
ahol az egyes kézevezOk szarnycsucstol mért tavolsagat adjuk meg (mm-
ben). A szarnyalakot jellemz6 két indexet a szarnyformula méretadataibol az
alabbi Osszefiiggések szerint lehet kifejezni:

WP _ 100 (Sp-Sd)
MWL
Wo™ = sp/sd,

ahol,

WP: a szarnyhegyesség-index, WY™: szirnyszimmetria-index, Sp: a
proximalisan (a szarnycstcstol a test felé esd) elhelyezkedd elsérendii
evezbtollak, Sd: a disztalisan (a szarnycsucstol kifelé esd) elhelyezkedd
elsérendli evezétollak szarnycsucstol mért tavolsagainak Osszege mm-ben
(HoryNsKI 1965, SVENSSON 1992, Busse 2000).

A szarnyméretek felvételét 1 mm-es pontossdggal, hagyomanyos
osztasu tamasztékos millanyag vonalzdval végeztem, amig a csiid és
cs6rméretekre 0,1 mm pontossaga fém (Inox®) tolémérét hasznaltam. Csak az
¢ép tollazata és tollcsticsu egyedeket mértem meg. A Kkopott, vagy nedves
tollazati példanyok nem keriiltek a mintakba. A redundans mintavételezés
elkeriilésére a madarakat egyedi sorszamos aluminium gytiriikkel jeldltem,
igy minden mintavételi pontrol szdrmazo példany azonosithatdo volt a
késobbiekben. A madarakat gyirizés, mérés, majd a DNS vizsgalatokhoz
sziikséges mennyiségli vér levétele utdn a befogas helyén elengedésre
kertiltek.
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1V. 2.3. Adatfeldolgozasi médszerek és statisztikai értékelés

A morfometriai adatok statisztikai értékelése az R 2.15.2 (R
DEVELOPMENT CORE TEAM 2010) programmal tortént.

(1) A4 befogott egyedek meghatarozadsa

Mivel az egyedek a két fiilemiile faj hibridzonajaban keriiltek
befogasra, a fennalldo keresztez6dés miatt a kevert morfologidju egyedek
kézrekeriilését is figyelembe kellett venni. Ezért, a hatdrozashoz a KVEREK et
al. (2008) altal megadott morfologiai hatarozokulcsokat és azok kombinacioit
hasznaltam. Ennek alapjan, ha rLP; > 1 mm és P, < P, akkor a kézben tartott
egyed L. megarhynchos, ha rLP; < 1 mm és P, > P, akkor L. luscinia
(KVEREK et al. 2008, ROTH levélbeli kozlései). A hatarozas megerdsitését a
negyedik kézevez6 sziikitésének megléte (L. megarhynchos), vagy hianya (L.
luscinia) segitette (SVENSSON 1992). Az interspecifikus hibridek (L.
megarhynchos x L. luscinia) esetében a rLP; < 1 mm ¢és P, < P, (KVEREK et
al. 2008, ROTH levélbeli kozlései).

A fenti hatarozokulcsok megbizhatonak tekinthetdk, mivel a leirasuk
alapjaul  szolgaldé egyedek taxondémiai hovatartozasit nukleotid-
polimorfizmussal (SNP), az ADAMTS6 (650 bp fragment) és SPINZ-2 (950
bp fragment) gének szekvenalasaval is meghataroztak (STORCHOVA et al.
2010, ROTH levélbeli kozlései). A molekularis eredmények alapjan mind a két
faj, mind a hibridek az emlitett hatarozokulcsokkal elkiilonithet6k. Az
egyedek altalanos habitusat, szinezetét a CRAMP (1988, 1992), SVENSSON
(1992), valamint CRAMP & PERRINS (1993) miiveiben leirtak szerint
azonositottam.

(2) A kéltoallomanyok morfologiai paramétereinek 6sszehasonlitasa

A vizsgélt 4llomanyokra minden morfologiai valtozo esetében leiro
statisztikakat készitettem. A valtozok értékeinek teriiletenkénti bemutatasara
boxplot 4brdkat hasznaltam. A méretek teriiletenkénti atlagainak
Osszehasonlitasara linearis modellt, a tobbszoros Osszehasonlitasokra Tukey-
tesztet alkalmaztam.
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A modellek feltételeinek teljesiilését diagnosztikus abrakkal (reziduum-
becsiilt érték, QQ-abra, szoras-becsiilt érték ¢és standardizalt reziduum —
hatoerdé abra) ellendriztem (REICZIGEL et al. 2010). Ahol sziikséges volt, a
hibatag varianciajanak inhomogenitdsa miatt, ott az altaldnositott legkisebb
négyzetek modszerével illesztettem a linearis modellt. Az egyes morfologiai
valtozok variabilitasat Levene-probaval hasonlitottam 6ssze (REICZIGEL et al.
2010). A morfologiai valtozok kapcsolatdit Spearman-féle rangkorrelacios
egylitthatoval vizsgaltam (REICZIGEL et al. 2010). Ez a modszer nem koveteli
meg a valtozok kapcsolatanak linearitasat, elegendé a monoton kapcsolat.

(3) A4 koltéallomanyok komplex  dsszehasonlitasa  tébbvaltozos
modszerekkel

Véletlen erddk (Random Forest — RF) mddszer

A véletlen erd6k (BREIMAN 2001, PRINZIE & VAN-DEL POEL 2008) egy
olyan rekurziv osztalyozé modszer, ami kiilonosen alkalmas az Gn. kis n nagy
p problémak esetén, azaz olyankor, amikor kicsi a minta, de sok a valtozo
(STroBL et al. 2007, 2008). Klasszifikacios és regresszios fak (dontési fak)
egy olyan halmaza, amelyet az adatok egy véletlen részhalmazara épitiink
ugy, hogy a fa minden vagasi pontjan a valtozok egy véletlen részhalmazabol
valasztunk. Ilyen médon a véletlen erdék modszere jobban képes az egyes
valtozok szerepének vizsgalatira, mivel az olyan egyszerlibb modellek
esetén, amelyek az Osszes valtozot egyszerre vizsgaljak, a nagyobb hatasu
valtozok elnyomhatjak a kisebb hatastiak szerepét (STROBL et al. 2007, 2008).
Tovéabba kimutattdk, hogy a dontési fak egylittese jobban képes prediktalni,
mint az egyes fak.

A modszer hasznalataval becsiilhetd az egyes valtozok fontossaga is oly
moédon, hogy a célvaltozd értékei véletlenszerli permutalasaval méri a
kiilonbséget a permutalds eldtti és utani becslési pontossag kozott. Ha a
pontossag kicsit valtozik, akkor a valtozonak nincs komoly szerepe, ha
nagyot valtozik, akkor a valtozd szerepe jelentds. Ezeket a kiilonbségeket
kiatlagolva kapjuk meg az egyes valtozok fontossagat (variable importance
measure). Feltételes permutécids valtozo fontossagot szamoltam, mivel ez a
modszer figyelembe veszi a valtozok korrelaltsagat, ezért torzitatlan becslését
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adja a fontossagnak. fgy a modszer alkalmas valtozd szelekciora, azaz
segitségével kivalaszthatjuk esetiinkben a teriileti csoportok elkiiloniilésében
jelentds szerepet jatszo valtozokat. A dolgozatban az R ,,party” csomagjanak
fliggvényeit (HOTHORN et al. 2006a) hasznaltam a véletlen erdék
meghatarozasara.

Dontési fak modszere (Classification and Regression Trees - CART)

A CART idedlisan alkalmas komplex 6koldgiai és morfometriai adatok
elemzéséhez (DE'ATH & FABRICIUS 2000, BERGGREN & Low 2006, CUTLER et
al. 2007). Mind kategorias, mind folytonos valtozokat (kovariansok)
felhasznalhatunk a fak felépitéséhez. Az altalanos szabaly a fak
elkészitésekor a kovetkezd: a megfigyeléseinket két részre bontjuk egy
magyarazo valtozo6 alapjan (gyokeér), majd a 1étrejott részhalmazokat tovabb
bontjuk valamely tovabbi (vagy ugyanazon) magyarazé valtozo alapjan.

Részletesebben: Elsé 1épésként kivalasztunk egy kovaridnst a
lehetséges kovariansok koziil, és megbecsiiliink egy vagasi pontot, amely a
célvaltozo értékeit két részre osztja. Rendezett kovaridns esetén a vagasi pont
egy olyan szam, amely alatti vagy vele egyenld értékekhez tartozo
megfigyelések lesznek az egyik, a felette 1évo értékekhez tartozo
megfigyelések pedig a masik csoportban. Nominalis valtozoé esetén a
lehetséges kategoridkat bontjuk két részre. Vagaskor a cél, hogy a
homogenitas maximalis legyen a csoporton beliil a célvaltozé alapjan. Ezt az
eljarast rekurziv modon megismételjilk az igy létrejott két megfigyelés
csoportra. A rekurzi6 akkor 4ll le, ha valamilyen leéllasi kritérium teljesiil. Ha
a fa felépiilt, a fa végpontjait (leveleket) egyszerli statisztikdkkal jellemezziik
attol fliggden, hogy milyen tipust a célvaltoz6. Folytonos célvaltozo esetén
az atlagot (vagy mediant), nomindlis valtozd esetén a kategoridk aranyat
adhatjuk meg. A megfigyelések becsiilt értéke egyszerlien ennek a
statisztikdnak az értéke. Az alkalmazott ,,party” csomag ,.ctree” fliggvénye
esetén a vagasi pontokat egy a célvaltozd és a kovariansok kozotti
asszociacios mérték alapjan hatarozzuk meg (HOTHORN et al. 2006b). Ha mar
nem talalunk szignifikans 0sszefiiggést a célvaltozo és a kovaridnsok kozott, a
rekurzio ledll. A rekurziot egyéb kritériumok alapjan is leéllithatjuk: a fa
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mérete, a leveleken és a csomopontokban 1évé megfigyelések szama alapjan.
A szignifikancia szint is sziikség szerint allithato.

A dontési fak jo tulajdonsagai példaul, hogy automatikusan felismerik a
Iényeges valtozokat. Ezeket a gyokér kozelében, mig a kevésbé fontosakat a
levelekhez kozel tesztelik. El6fordulhat, hogy egyes magyarazo valtozok nem
jelennek meg a faban, hiszen nem befolyasoljak a dontést, vagy ugyanazt
magyarazza, mint egy vagy tObb masik, vele korrelalt valtoz6. Ezeket
irrelevansnak tekintjiik. A gyakorlatban sokszor hasznélunk binaris dontési
fakat, melyek sajatossaga, hogy minden csomopontnak két dga van. Ilyen a
klasszifikacids és regresszids fak modszere is. Mivel tetszdleges nem binaris
dontési fa konnyedén atalakithat6é bindrissd, igy sok algoritmus csak binaris
dontési fat tud eldallitani. A CART modszer egyik fontos tulajdonsaga, hogy
a klasszifikacios és regresszios fak szerkezete invarians a fiiggetlen valtozok
nemlinearitads sem probléma. Amint a klasszifikaciés vagy a regresszids fa
elkésziilt, alkalmassa valik 0j adatok klasszifikdldsara. A fa dgai mentén,
minden egyes 1) megfigyelést a dontési fa megfeleld leveléhez
kapcsolhatunk.

Linearis diszkriminancia analizis (LDA)

A linedris diszkriminancia analizis (MANLY 1986) célja egy olyan
fiiggvény létrehozéasa, amely alapjan az egyedek két vagy tobb csoportba
sorolhatok (a fiiggvény értéke lényegesen valtozik csoportrol csoportra).
Linearis diszkriminancia fliggvény a valtozok egy olyan linearis
kombinacidja, amely értéke jelentésen valtozik csoportrol csoportra, ha azok
jol szeparalhatok. Tobb fliggvény is konstrualhatd (csoportok szdma minusz
1). A fuggvények ugy vetitik le a csoportokat egy alacsonyabb dimenzids
térbe, hogy azok eloszlasai a legkisebb mértékben fedjék at egymast.

Az egyes moddszerek hatékonysagat a becsiilt és megfigyelt csoportok
Osszehasonlitasaval, illetve a taldlati ardny kiszdmitasaval jellemeztem.
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V. 2.4. Genetikai vizsgalatok modszerei

A madarak nukleinsav (DNS) szekvencia-analiziséhez sziikséges
vérmennyiséget a vena brachialis-bol vettem azon a ponton, ahol ez a
konyokhajlatot keresztezi. A vérvételt az orvosi gyakorlatban is hasznalatos
Myjektor® U-40 Inzulin (27 G x 4” — 0,4 mm x12 mm), Omnican® U-40
Insulin (30G x %, 0,3 mm x 12 mm), illetve Kendall®(296 x %,0,33 mm x
13 mm) gyartmanyt steril fecskenddkkel végeztem. Egyedenként Osszesen
30-50 pl mennyiségli steril vért vettem. A levett vérmintdkat 1,5-2 cm?®
térfogati Eppendorf-csovekben 94,6 %-os tisztasagh etanolban, a mintak
feldolgozasaig -20 °C-on, mélyfagyaszté hiitészekrényben taroltam. Az
emlitett modszerrel a vérben levd DNS-t, fehérjéket azonnal irreverzibilis
denaturalt allapotba hoztam, amely jo konzervaldsi moddszer a terepi
koriilmények kozott. A vérvétel semmilyen észrevehetd hatranyt nem okozott
a madaraknak, azok az elengedést kovetden azonnal a reviriikbe alltak és
aktivan tovabb énekeltek.

DNS kivonas

A vérmintdkbol torténé DNS kivonas a Fitolab Kft. budapesti
laboratériumaban tortént Acs Zoltan segitségével. A DNS tisztitishoz Qiagen
Blood & Tissue DNS tisztito kittet (Cat. No. 69504) hasznaltunk. A DNS
kivono kit hasznalatdhoz el6szor a vért alkohol-mentesitettiik. A mintakat
6000 rpm fordulatszdmon centrifugaltuk, majd a feliilusz6 alkoholt pipettaval
leszivtuk. A miivelet utan szobahdmérsékleten 24 oOran &t nyitott
centrifugacsd tetdvel a mintdkat szaradni hagytuk, hogy a maradék etanol is
teljesen elparologjon. A szaraz vérmintakat 1xPBS pufferben oldottuk fel,
amely mar alkalmas kiinduldé anyagminta a tisztitd kit alkalmazasahoz. Az
Osszetapadt vérdarabkak szétdorzsolését egyszer hasznélatos, polipropilén
mianyag homogenizaloval végeztem, amely az Eppendorf csévégbe illik. A
végsO elacids lépést 150 pl ultratisztitott, pH 7-es vizzel végeztem. A
tisztitott DNS-t a tovabbiakban is -20 °C fokos mélyhiitében taroltuk. A DNS
lancok felszaporitasahoz PCR eljarast alkalmaztunk. Az egyedek
filogenetikai szarmazasat a citokrom-c oxiddz 1 gén (COI) szekvencia
analizise alapjan hataroztam meg. A vélasztas azért esett erre a génre, mert a
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korabbi munkak alapjan az intraspecifikus variabilitds erre a markerre a
legnagyobb, illetve konnyen izolalhato (KERR et al. 2009). Masfeldl, a
vizsgalt Luscinia fajok elterjedését figyelembe véve, a kelet-eurdpai és azsiai
populéciok tekintetében erre a génre megfeleld mintanagysagban tortént
szekvenalas, amit a GenBank adatbazisba
(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank) feltoltott szekvenciaszam is jol
mutat.

Kiilonbségeket kerestem a marker- és a mintacsoportok szekvenciai
kozott. A markerszekvencidkat oroszorszagi, irani, kazahsztani, macedoniai,
dél-koreai, myanmari, mongdliai, norvégiai és svédorszdgi mintdk adtak. A
COI génen alapuldo DNS barkoddolas az egyes fajok meghatdrozasaban széles
taxonsort érintéen sikeresnek mondhatdo (HEBERT et al. 2004, TAVARES &
BAKER 2008, HOGG & HEBERT 2004, JOHNSON & CICERO 2004). A COl igazi
»fajhatarozo” gén a legtobb tanulmanyban, és pontosabb DNS szekvencia
képet ad, mivel alapvetéen hosszabb lancu (680 bp), mint a citokrom-b (359
bp). A COI génszekvencian alapuld analizis altaldban — kiilondsen az
egymashoz kozelrokon fajkomplexek, vagy fajparok esetében — a
potencialisan hibridizalo fajokndl hasznalhatd6 eredményesen (MORITZ &
CICERO 2004). A hibridizaciora hajlamos, parapatrikus elterjedésti 59
ikerfajnal a COl, cob és 16S gének DNS kodolasi hatékonysagat vizsgaltak,
amelynek alapjan a L. megarhynchos és a L. luscinia COI génre, a K2P
modszerrel  (Kimura-two parameter) (KIMURA 1980) megallapitott
interspecifikus szekvencia divergencia 5,1% volt. Mivel ez a tavolsag a
parapatrikus ikerfajok kozott atlagosan 3,64 + 3,29%, a modszer igen kedvezé
hatékonysagunak tekinthetd (KERR et al. 2009).

PCR reakcio

A molekularis vizsgalati modszert a COIl gén 5’ végi szakaszanak DNS
szekvencia analizisére alapoztam. A COIl fragment napjainkban a
legelterjedtebben hasznalt mtDNS “barcode” molekuléaris marker. A COI 5’
fragment nukleotid sorrendje az allatfajok nagy részének elkiilonitésére igen
alkalmas, mivel ez a régio gyorsabban valtozik az evolucié soran, mint a
sejtmagi genom, ezaltal akkumulalodnak a mutaciok, melyek alkalmassa
teszik a fajok megbizhaté elkiilonitésére (KEVIN et al. 2009). A COI 5°

27



crer

primereket hasznaltuk. Forward primer: BirdF1 (5°-
TTCTCCAACCACAAAGACATTGGCAC-3’), reverz primer: COIbirdR2
(5’-ACGTGGGAGATAATTCCAAATCCTGG-3). A 150 pul eluciobol 1-1
ul-t hasznaltunk a COI PCR reakciokhoz. Egy reakcidt 25 ul vértérfogatban
mértiink 0ssze a kovetkezo recept szerint: 10¥*PCR puffer (Fermentas) 2,5 ul,
Mg.Cl (25mM) 1,2 ul, dNTP (2,5 mM) 2 ul, BirdF1 (10 pmol/ul) 0,6 ul,
COlbirdR2 (10 pmol/ul) 0,6 ul, Taq DNS polimeraz (Fermentas) 0,25 ul (1
U), DNS templat 1 pl.

A PCR reakcidhoz Peqlab gradiens PCR késziiléket hasznéltunk a
kovetkezd hémérsékleti program alapjan: kezdeti denaturacié 94 °C-on 2
perc, 40 ciklus, 94 °C 1 perc, 54-62 °C 50 masodperc, 72 °C 2 perc, végsd
elongacido 72 °C-on 5 perc. Negativ kontrolt minden esetben készitettiink,
amelyekbe templat DNS-t nem raktunk. A PCR reakciok eredményességét
1,5%-0s agar6éz gélen (GIBCO) ellendriztik. A PCR mixbdl 2-2 pl-t
futtattunk agar6zgélen, melyet etidium-bromiddal festettiink, majd UV fény
alatt UVP géldokumentacids rendszerrel fotoztuk.

PCR termékek tisztitasa

Azokat a PCR termékeket, melyek gélfuttataskor csak egy savot adtak,
SAP-Exol modszerrel tisztitottuk ki a COI fragmenteket. A 23 pl PCR
mixhez 1 pl Shrimp Alkalin Phosphatase-t (USB), és 1,5 pl 10 szeresére
higitott Exonuclease I-t (USB) adagoltunk, 37 °C-on inkubaltuk 45 percig,
majd 15 percig 94 °C-on tartottuk az enzimek inaktivalasahoz.

Azokat a COI fragmenteket, melyek gélfuttatasakor tobb savot adtak,
g¢1bol kivagas utan Qiagen Gel Extraction kittel tisztitottuk. A végsé elucios
1épést 20 pl vizzel végeztem.

COl fragmentek szekvenalasa

A tisztitott COI fragmeneteket a Macrogen cég amsterdami szekvenalo
laborjaban bérszekvenaltattuk BigDye ciklikus szekvenalassal (Applied
Biosystems). Minden esetben a DNS mindkét oldalat megszekvenaltattuk, a
fent emlitett BirdF1 (forward) és COIbirdR2 (reverz) primerekkel.
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COl szekvenciak elemzeése

A DNS szekvenalobol kapott elektropherogramokat Bioedit
programmal elemeztiik. A bazis pozicidkat manualisan ellendriztiik, illetve
javitottuk, ahol arra sziikség volt. Minden egyes COI fragment
szekvenalasokbol szarmazo forward és reverz bazissorrendbdl ClustalX 1.83
programmal készitettem konszenzus szekvencidkat. Az irodalmakbol
szarmazé COI szekvencidkat az internetes GenBank adatbazisbol
(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank) letoltottik, hogy ezekkel a sajat
szekvencidkkal hasonlitsuk Ossze. Az analizisben felhasznalt madarfajok
neveit, egyedi azonositd szamukat, COI szekvencidk GenBank elérési kodjat,
valamint a gyQjtési helyet az 1. fliggelék tartalmazza. A GenBank-ban
elérhetd Luscinia fajok dsszes COI szekvencigjat bevontuk az analizisbe, a
kozelrokon Ficedula fajok esetében szintén COI szekvenciakat elemeztiink. A
sajat gyljtésen kivill a vizsgalatba bevont egyedek DNS szekvencidja
kiilonb6zé muzeumi gytijtemények (Iran, Stockholm, Washington) anyagabol
szarmazott, melyek szekvencidi el6zdleg a GenBank-bol letdltésre keriiltek.
Markercsoportokként a Luscinia nemhez filogenetikailag legkdzelebb allo
indiai kékbegy (L. brunnea), a rubinbegy (L. calliope), a kék fiilemiile (L.
cyanea), a vorosfarka flilemiile (L. sibilans), a kékbegy (L. svecica), a
Ficedula genusbol harom faj, a balkani 1égykapo (F. semitorquata), 6rvos- és
a kormos légykapo (F. albicollis, F. hypoleuca), valamint kiilcsoportként a
tobbi  haplotipus-kladtol filogenetikailag 1ényegesen eltéré fehértorku
kovirigd (Monticola gularis) markerszekvenciait hasznaltam fel. A
bazisszekvencidk Osszerendezését és a filogenetikai fa készitését MEGAS
(TAMURA 2011), Modeltest 3.6 (PosADA & CRANDALL 1998) és MrBayes
3.2.1 (RoNQuisT et al. 2003) programokkal végeztem.

A genetikai tavolsagok meghatarozasat NEI & KUMAR (2000) ajanléasai
alapjan a ,,p-distance” modszerrel végeztem (eldteszt alapjan Jukes-Cantor
tavolsag < 0,05).
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Az aminosav szekvencia (i) és a sorba rendezett (igazitott) szekvencia
() kozotti p-tavolsag kiszamitasa az alabbi formulaval tortént:

pij = dij / L,

ahol:

dij: a megegyez6 aminosavak pozicijinak megfigyelt szama a
szekvenciaban,

L: a sorba rendezett aminosavak szama

A filogenetikai események vizsgéalatira a molekularis 6ra az egyik
legelterjedtebb eszkoz, amellyel tobbek kozott a szétterjedési események
(DROVETSKI 2003, MERCER & ROTH 2003), vagy a taxonok szarmazasi ideje
(ROBINSON-RECHAVI et al. 2004, VANDEPOELE et al. 2004) meghatarozhato.
Az evolucios ora kalibralasdhoz a madarak, emlésok és mas gerinces
csoportok esetében széles korben alkalmazott (BROWN et al. 1979, WILSON et
al. 1987, KLICKA & ZINK 1997, LoveTTE 2004) 2%-o0s szekvencia-
divergencia/lmillio év aranyt hasznaltam.

IV. 2.5. Vedlés vizsgalatanak modszerei

Egyes kozelrokon fajok szimpatrikusan elterjedt populacioi kozott (pl.
Saxicola torquata rubicola/S. t. axillaris) bizonyitott, hogy a vedlés
id6zitésére a fenndlld hibridizaci6 hatdssal van, mivel a sziiléfajok
evolucidsan eltéré reprodukcios ciklussal rendelkeznek (HELM & GWINNER
1999). A Muscicapidae csaladba tartozoé fajok hibridizacios zonakban torténd
vedlése azonban rendkiviil kevéssé ismert. A L. luscinia és a L.
megarhynchos szimpatrikus 6vezetében eddig elvégzett vizsgalatok kapcsan
minddssze egyetlen olyan tudomanyos kdzlemény sziiletett (REIFOVA et al.
2011a), melynek alapjan a vedlés id6zitése a két faj hibridizaciojara, illetve a
hibridsterilitasara vezethetd vissza. Minzdezek alapjan, a vedlés vizsgalatara
kiemelt figyelmet forditottam.

A vedlésre utalo jeleket (pl. tokos, vagy novekve tollak) minden
befogott egyednél ellendriztem. A Muscicapidae csaladba tartozo
énekesmadarak jellemz6 vedlési stratégidja, hogy az adult példanyok az &szi
vonulas elétti teljes (NT), a fiatalok részleges vedlést (nr) végeznek (HYYTIA
& VIKERBERG 1973, SVENSSON 1992).
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Vizsgalatomban az adult madarak teljes vedlését elemeztem, mivel az
evezbtollak vedlése csak e korcsoport esetében tanulmanyozhato. A tollak
vedlettségi stadiumanak meghatarozasat GINN & MELVILLE (1983)
utmutatasai alapjan végeztem. A vedld tollak fejlettségi stadiumait kiilon
adatlapokon, a kovetkez6k szerint kodoltam: O = o6reg toll; 1,2,3,4 =
kiilonb6zé hosszusagu, novekedés alatt 1évo tollak, 5 = teljes hosszsagat
elérd, kifejlett evezotoll). Megvizsgaltam, hogy a kapott szekvencia-mintazat
mennyiben tér el a torzsalakokra leirt altalanos mintazatoktol (GINN &
MELVILLE 1983, SVENSSON 1992).

V. 2.6. Az élohelyhasznalat vizsgalata

A vizsgalat alapveté célja, hogy meghatirozza azokat az
¢léhelytipusokat, melyek egy adott faj életciklusaban (pl. szaporodas, tulélés)
valamilyen okbdl jelentds szerepet jatszanak. Ennek elsé 1épése, a
potencialisan elérhetd élhelyek felmérése (él6helytérképezés), majd ezek
koziil azok kivalogatasa, melyeket a keresett faj egyedei valamilyen célra (pl.
fészkelés, taplalkozas, utodgondozas, stb.) hasznaljak.

A felsoroltak kapcsan a fiilemiilék esetében még alapvetd
informaciokkal sem rendelkeziink, igy célom a vizsgalt koltéallomanyok
¢l6hely-hasznalatanak altalanos bemutatasa volt. Mivel az adatok erdei
¢léhelyekrdl szarmaztak, az él6helyhasznalat-vizsgalatokat a felmért revirek
¢léhely-tipusonkénti eléfordulasa alapjan végeztem el. Az erdei él6helyek
azonositasahoz egy hosszatavii megfigyelési adatsorokon, standard
kritériumrendszeren alapuld, az erdétervezés soran is alkalmazott, az
Orszdagos  Erdédllomdny  Adattarban  nyilvantartott  természetességi
kategoriakat hasznaltam fel. Az erdéallomanyokat aszerint, hogy természetes
szerkezetiik, Osszetételik, dinamikajuk, vagy az ember altal kialakitott
allapotuk alapjan mennyire allnak kozel a termOhelynek megfeleld
természetes erdotarsulashoz, az Adattarban az alabbiak szerint kiilonithetok
el:
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a)  természetes erdé (TE): az adott termdhelyen a bolygatatlan erdd
természetes Osszetételét, szerkezetét ¢és dinamikajat mutaté erdd, ahol a
fadllomany természetes uton magrol — illetve a természetes koriilmények kozott
sarjrol is szaporodo 6shonos fafajok esetében emberi beavatkozas nélkiil sarjrol
— jott létre, és ahol idegenhonos, tajidegen fafaj csak szalanként fordul el6 és
intenziven terjedd fafaj nincs jelen;

b)  természetszerii erdd (TSZE): az adott terméhelyen a bolygatatlan erdd
természetes Osszetételéhez, szerkezetéhez hasonld, természetes Uton létrejott
vagy mesterséges uton létrehozott és fenntartott erdo, ahol az idegenhonos és a
tajidegen fafaj(ok) elegyaranya nem tobb 20%-ndl, intenziven terjedd fafaj
pedig legfeljebb csak szalanként fordul eld;

C)  szdarmazék erdS (SZAE): az emberi beavatkozas hatasara fafaj-
Osszetételében,  szerkezetében  atalakitott  vagy  atalakult, azonban
meghatarozoéan az adott termoOhelynek megfeleld természetes erdd tarsulas
alkot6 dshonos fafajaibol allo, de a természetes tarsulas egyes fafajait, illetve a
természetes szerkezet elemeinek nagy részét nélkiilozo, mag vagy sarj eredetii
erdok. Az idegenhonos ¢és a tajidegen fafajok elegyaranya 20-50% kozotti, az
intenziven terjed6 fafajok elegyaranya 20% alatt van;

d)  dtmeneti erds (ATE): az emberi beavatkozas hatdsara fafaj-
Osszetételében, szerkezetében erdsen atalakitott vagy atalakult, csak kisebb
részben az adott termdéhelynek megfeleld természetes erddtarsulast alkotd
Oshonos fafajaibol 4llo, a természetes szerkezet elemeinek nagy részét
nélkiilozé, mag vagy sarj eredetll erddk, amelyekben az idegenhonos fafajok
elegyaranya 50-70% kozotti, tovabba minden olyan erdd, ahol az intenziven
terjedod fafajok elegyardnya 20-50% kozott van;

e)  kulturerds (KE): elegyaranyat tekintve tobb mint 70%-ban idegenhonos,
tajidegen, vagy tobb mint 50%-ban intenziven terjedd fafajokbol allo erddk,
ahol az adott termo6helynek megfeleld természetes erddtarsulast alkotd Gshonos
fafajai kevesebb, mint 30%-os elegyaranyban, vagy egyaltalan nincsenek jelen;
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f)  faiiltetvény (FAU): jellemzéen idegenhonos fafajokbol vagy azok
mesterséges hibridjeibdl allo, szabalyos halozatban iiltetett, legalabb 15 éves
vagasforduloval intenziven kezelt erdd.

Az ¢€l6helyek térképi lehatarolasat és teriileti aranyanak meghatarozasat
térinformatikai modszerekkel végeztem. Az egyes erddrészletek leird
attributum-adatait a Nemzeti-élelmiszerlanc Biztonsagi Hivatal (NEBIH)
Erdészeti Igazgatdsdgatdl szereztem be, majd ezek alapjan M=1:10.000
méretaranytl topografiai alaptérképeken ArcView 3.1 térképszerkesztd
programmal (Esr1 1998) poligon-tipust digitalis fedvényeket készitettem (5.
abra).

5. abra. Digitalis poligon-fedvény létrehozdsa ArcView programmal. A
térképfedvény kiillonbozé szinei (zold) az erdorészletek eltérd természetességi
kategoriait jelolik (az éabran lathatdo példa: Bockerek-erdd, Szatmar-Bereg
mintavételi teriilet).
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A kapott poligonok alapjan meghataroztam az egyes él6helytipusok
méretét (hektar) és a bejart teriileteken (Bodva: 178 ha, Batorliget: 201 ha,
Fels6-Tisza: 751 ha, Szatmar-Bereg: 923 ha; Osszesen 2053 ha) beliili
eléfordulasi aranyat. A fiilemiilék igen territoriumhiiek, a himek az elfoglalt
revirekben a teljes koltési ciklus ideje alatt aktivan énekelnek (LILLE 1988,
AMRHEIN et al. 2002, 2004a, 2004b, sajat megfigyelések). A revirpontokat a
rezidens, éneklé himek jelenléte alapjan (SORJONEN 1986b, AMRHEIN et al.
2002, 20044a, 2004b) jeloltem ki. A megtalalt revirek helyét Garmin Colorado
300 tipusu GPS-szel rogzitettem. A rezidens himeknek a napkelte el6tt énekld
madarakat tekintettem, mivel a fiillemiilék éneklés-intenzitasa ekkor a
legmagasabb (AMRHEIN et al. 2004b). A halozasok soran kézrekeriilt egyedek
¢lohelye keriilt vizsgalatra. A madarak esetében az ¢l6hely-preferencia
vizsgalatdhoz a legpontosabb adatokat a jeladoval felszerelt egyedek
szolgaltatjak. A radiotelemetrias vizsgalatok alapjan (NAGUIB et al. 2001,
AMRHEIN szobeli kozlései, sajat mérési tapasztalatok), a fililemilék
territoriumanak (activity range) atlagos nagysaga r = 80 m + 15 m S.E. (2,01
ha + 0,07 ha S.E.) sugart kornek felel meg.

Ezek alapjan, a madarak altal igénybe vett territoriumok
lehatarolasahoz ezt az atlagos teriiletnagysagot hasznaltam fel, mivel a
vizsgalt egyedek kiilon jeladdval valo felszerelésére nem volt lehetdség,
illetve az egyes preferencidk megitéléséhez az irodalmi atlagérték is
elegendének bizonyult.

A territoriumok el6forduldsa és az egyes €l0helytipusok teriileti aranya
alapjan, az él6hely-preferencia értékét (P,) a megfigyeléseken alapulod
adatbazisok feldolgozasara alkalmas Ivlev-index segitségével (IVLEV 1961)
szamitottam ki:

P.=

ahol:
R: arevirek ardnya az adott él6hely-tipusban (¢l6helyhasznalat %);
E: az adott él6hely-tipus ardnya a vizsgalt teriileten (él6helykinélat %)
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Az Ivlev-teszt hasonld témak vonatkozasaban is ajanlott (CSIDER et al.
2009, JHALA et al. 2009, SzekEeRES et al. 2012) mddszer. Py index dimenzi6
nélkiili szam, amely Kkifejezi az adott él6helytipusra esé elkeriilés vagy
preferencia értékét, és amely -1 és +1 kozotti értékeket mutathat. A Py index -
1 értéke az adott ¢ldhelytipus teljes elkeriilését, mig +1 értéke az adott
¢lohelytipus maximalis preferdlasat mutatja. A 0 és -1, illetve 0 és +1 kozott
felvett értekek az adott €ldhelytipus alapjan varhato preferenciat jelentik.
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V. Eredmények

V. 1. Morfolégiai eredmények
V. 1.1. A koltéallomanyok morfologiai jellemzése

Az adatgytijtés soran 0sszesen 130 madar egyedi méreteit vettem fel a
négy vizsgalati teriileten. Mivel a hibridnek hatarozott egyedek (n = 9)
értelemszertien nem keriiltek a morfoldgiai Osszehasonlitasba, illetve
klasszifikalasba, igy Osszesen 121 madar méretadatat hasonlitottam dssze. Az
egyes teriilleteken befogott egyedek (Bodva: n = 33, Fels6-Tisza: n = 38,
Szatmar-Bereg: n = 23, Batorliget: n = 27) morfologiai méretei alapjan
készitett leird statisztikakat a 2. fiiggelék foglalja Gssze. A morfologiai
valtozok allomanyonkénti (teriiletenkénti) dsszehasonlitdsanal a szignifikdns
eltérést mutatd valtozok keriiltek bemutatasra és abrazoldsra. A maximalis
szarnyhossz (MWL) atlagaiban a vizsgalt koltéallomanyok kozott
szignifikans kiilonbséget lehetett kimutatni (linearis modell, LM): F 117) =
2,95, p = 0,036), amelynek alapjan a szatmar-beregi egyedek szarnya
atlagosan 1,5 mm-rel (SE = 0,541) hosszabb, mint a bddvai madaraké
(Tukey-teszt: t = 2,75, p =0,034) (6. abra). A négy teriileten a maximalis
szarnyhossz variabilitdsa nem kiilonbozott szignifikansan (Levene-teszt: Fs,
117)= 1,7, p= 0,17)
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6. abra. Az MWL értékeinek boxplot abraia négy koltéallomanyra.
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A masodik- (P,) és negyedik- (Py), illetve a harmadik kézevez6 (P3) relativ
hosszaban az egyes teriiletek allomanyai kozott erds szignifikans kiilonbséget
lehetett kimutatni. A szatmar-beregi allomany atlagos P, mérete a tobbi haromtol
jelent6sen eltért (altalanositott legkisebb négyzetek modszerével illesztett
linearis modell (gls): Fg, 3y = 24, p <0,0001. Az atlagok kiilonbségei és
Osszehasonlitasuk Tukey-teszttel: Szatmar-Bereg vs Batorliget: 5,5 (SE = 0,782)
mm, t = 7,07, p <0,0001; Szatmar-Bereg vs Bodva: 6,0 (SE = 0,776) mm, t =
7,77, p < 0,0001; Szatmar-Bereg vs Fels6-Tisza: 4,4 (SE = 0,732) mm, t=6,01, p
< 0,0001). Ennek alapjan a P, relativ hossza a szatmar-beregi kolt6allomany a
legnagyobb. A valtoz6 variancidja is szignifikdnsan eltért (Levene-teszt: F3,
111)= 16,3, p <0,0001). A P, méreteloszlasait a 7. abra boxplotjai mutatjak be.
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7. abra. A P, értékeinek boxplot abrai a négy koltéallomanyra.

A P3 morfologiai valtozo esetében is erds szignifikans kiilonbségeket lehetett
kimutatni az egyes allomanyok kozott (gls: Fe, 3y = 25p = < 0,0001). A szatmar-
beregi csoport a tobbi koltéallomanytol ebben az esetben is nagyon jol elkiiloniilt.
Az atlagok kiilonbségei és Osszehasonlitasuk Tukey-teszttel: Szatmar-Bereg vs
Batorliget:5,4 (SE = 0,731) mm, t = 7,38, p <0,0001; Szatmar-Bereg vs Bodva:
5,7 (SE =0,723) mm, t = 7,83, p < 0,0001; Szatmar-Bereg vs Fels6-Tisza: 4,1 (SE
=0,684) mm, t = 5,99, p < 0,0001). Ezek alapjan a P3 hossza a szatmar-beregi
koltéallomany esetében a legnagyobb.
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A valtoz6 variancigjaban szignifikans eltérés mutathaté ki (Levene-
teszt: F@, 112= 15,2, p = < 0,001). A P3 valtozé méreteloszlasai a 8. abra
boxplot diagramjain kertiltek abrazolasra.
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8. abra. A P;értékeinek boxplot abrai a négy kotéallomanyra.

A vizsgalt allomanyok P, méretatlagai kozott is szignifikans eltéréseket
lehetett kimutatni. (gls: F, 3 = 25, p < 0,0001). Az atlagok és kiilonbségeinek
Tukey-teszttel valo Osszehasonlitasa alapjan (Szatmar-Bereg vs Batorliget: 5,3
(SE = 0,731) mm, t = 7,19, p <0,0001; Szatmar-Bereg vs Bodva: 5,8 (SE =
0,725) mm, t = 8,05, p < 0,0001; Szatmar-Bereg vs Fels6-Tisza: 4,1 (SE = 0,684)
mm, t = 5,97, p <0,0001), a szatmar-beregi csoport P, mérete a leghosszabb. A P,
valtozo variancigja erdsen eltérd volt a négy koltdallomany kozott (Levene-teszt:
F@,111= 10,1, p <0,001). A Psméreteloszlasait a 9. bra mutatja be.
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9. abra. A P, értékeinek boxplot abrai a négy koltéallomanyra.

A koltéallomanyok leghosszabb kéz- és karevezd (I/Il.) méretatlagai
szignifikansan kiilonboztek egymastol (gls: Fa, 3y = 4,51, p = 0,005). A
méretatlagok és kiilonbségeinek Tukey-teszttel vald Osszehasonlitdsa: Szatmar-
Bereg vs Batorliget: 1,3 (SE = 0,377) mm, t = 3,50, p = 0,003; Fels6-Tisza vs
Batorliget: 1,0 (SE = 0,336) mm, t = 2,77, p = 0,033). A valtozo variabilitasa a
négy allomanyban nem kiilonbozott szignifikdnsan (Levene-teszt: F3 116)=
1,73, p = 0,17.). A méretek boxplot diagramjait a 10. abra mutatja be.

A farokhosszra (TL) vonatkoz6 elemzés szignifikans kiillonbséget mutatott
(gls: F, 3= 4, p < 0,0075), de csak két allomany kozott mutathatd ki jelentés
eltérés. Ennek alapjan a felso-tiszai egyedek farokhossza atlagosan 1,9 mm-rel (SE
= 0,562) nagyobb a bodvai madarakénal (Tukey-teszt: t = 3,44, p < 0,0045) (11.
abra). A TL variabilitdsa szignifikdnsan is kiilonbozott egymastol (Levene-tesz:
F(3, 117)= 3,62, p= 0,015)

A testtomeg (Bm) esetében szignifikans kiilonbség mutathaté ki a négy
teriilet koltoallomanya kozott (gls: F, 3= 4,1, p = 0,0083). A méretatlagok és
kiilonbségeik Osszehasonlitdsa alapjan, a felsd-tiszai allomény tomege mind a
batorligeti, mind a bodvai madaraknal atlagosan 1 g-mal kevesebbnek adodott
(Tukey-tesztek: Batorliget vs Fels6-Tisza: 1 (SE = 0,378) g, t = -2,65, p = 0,045;
Bodva vs Felsé-Tisza: 1 (SE = 0,357) g, t = -2,76, p = 0,033) (12. abra). A
testtomeg variabilitasdban nem mutathato ki szignifikans kiilonbség (Levene-teszt:
F(3‘ 117)= 1,03, p= 0,38)
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10. abra. Az I/11. értékeinek boxplot abrai a négy koltéallomanyra.
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11. abra. A TL értékeinek boxplot abrai a négy koltdallomanyra.
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12. abra. A Bm értékeinek boxplot abrai a négy koltéallomanyra.

A vizsgalt allomanyok a csérméretekben (BL és Bw) szignifikansan
kiilonboztek egymastol (glseL: Fq, 3= 6, p < 0,001; glsgw: Fq, 3= 4,377, p =
0,0059). A méretatlagok és kiilonbségeinek 0sszehasonlitasa alapjan a batorligeti
egyedek csore atlagosan 0,77 mm-rel (SE = 0,198), a szatmar-beregi példanyoké
0,63 mm-rel (SE = 0,208), mig a bodvaiaké szintén 0,63 mm-rel (SE = 0,2) volt
hosszabb, mint a fels6-tiszai madaraké (Tukey-tesztek: Batorliget vs Fels6-Tisza: t
=-3,9, p = 0,0009; Szatmar-Bereg vs Fels6-Tisza: t = 3,03, p = 0,0158, Bodva vs.
Fels6-Tisza: t = 3,201, p = 0,009). A Batorligeten vizsgalt madaraknak atlagosan
0,2 mm-rel (SE = 0,0556) szélesebb a csériik, mint a felso-tiszai egyedeknek
(Tukey-teszt: t = -3,55, p = 0,0033). A csorméretek koziil csak a csOrhossz
variabilitasa kiilonbozott szignifikansan (Levene-tesztg, : F 3, 117= 3,47, p = 0,018),
mig a csOrszélességé nem (Levene-tesztaw: F(3, 117y= 0,54, p = 0,66). A BL
méreteloszlasok boxplot diagramjait a 13. dbra, mig a Bw boxplotjait a 14. abra
szemlélteti.
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13. abra. A BL értékeinek boxplot abrai a négy koltéallomanyra.
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14. abra. A Bw értékeinek boxplot dbrai a négy koltdallomanyra.
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A koltoallomanyok dsszehasonlitasa tobbvaltozos modszerekkel—
random forest (RF), dontési fak (CART) és linearis diszkriminancia
analizis (LDA)

Az elemzésekbdl a TA valtozot kihagytam, mivel a bodvai dllomany esetén
Osszesen nyolc madarnal lett lemérve. A lineédris modellek eredményei szerint e
valtozoban egyébként sem Volt szignifikans kiilonbség sem az atlagok, sem a
varianciak tekintetében a négy koltéallomany kozott.

A ,véletlen erdok” modszerével elkészitett elemzés alapjan a négy allomany
elkiilonitéséhez becsiilt elsd harom legfontosabbnak itélt valtozo a Py, Ps, és Py,
majd ezeket kdvetden a BL, Bw és TL. A RF becslése alapjan a talalati arany 81,7
% volt, tehat igen jonak mondhaté (KOVATS & HARNOS 2015) (1. tablazat). A
magyarazo valtozok fontossagi sorrendjét a 15. abra szemlélteti.

1. tablazat. A RF elemzés becslés-megfigyelés kontingencia-tablaja.

Megfigyelt allomany
Prediktalt allomany  Batorliget Bodva  Fels6-Tisza  Szatmar-Bereg
Batorliget 22 2 2 1
Bodva 3 19 2 1
Fels6-Tisza 2 7 33 1
Szatmar-Bereg 0 0 0 20
Talalati arany 0,817
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15. abra. A morfologiai célvaltozok Random forest altal meghatarozott fontossagi
sorrendje.

A CART modszerrel elkészitett dontési fa talalati ardnya a RF-hez képest
sokkal kedvezdtlenebb, 57,4 %-nak adodott (KOVATS & HARNOS 2015) (2.
tablazat). A dontési fak a RF éaltal is 1ényegesnek itélt P, és BL véltozokat szintén
kijelolte, mig a testtomeget (Bm) — a RF predikciohoz hasonléan — a gyokértdl
tavolabb kezelve, hatrébb sorolta (16. &bra).

2. tablazat. A dontési fa (CART) altal kijelolt valtozok becslés-megfigyelés
kontingencia-tablaja.

Megfigyelt allomany
Prediktalt llomany Batorliget Bodva  Felso-Tisza  Szatmar-Bereg
Batorliget 12 4 3 6
Bodva 7 16 6 4
Felso-Tisza 8 1 28 3
Szatmar-Bereg 0 0 0 10
Talalati arany 0,574
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16. abra. Dontési fa (CART) altal kijelolt Iényeges morfologiai célvaltozok (€s azok
interakcioi), valamint az egyes esetek tertiletek szerinti eléfordulasi aranya (levelek).

45



A linedris-diszkriminancia analizissel (LDA) eldallitott csoportok
topoldgidja alapjan a szatmar-beregi koltéallomany a tobbi allomanytol
egyértelmiien elkiloniil (17. 4&bra). Az LDA altal meghatarozott
diszkriminancia fliggvények egyiitthatoit a 3. tablazat tartalmazza. Az eredeti
valtozokkal alkotott linearis diszkriminancia fliggvények korrelacioi alapjan
kiolvashat6, hogy az LD1 a P;, P3, P4 valtozokkal korrelalt leginkabb, az LD2
pedig a BL és Bw valtozokkal (4. tablazat). Ez szintén alatamasztja, hogy a
megfigyelt allomanyok kozotti kiillonbségek is a kézevezOk hosszaban, illetve
a csOrméretekben jelennek meg (KOVATS & HARNOS 2015).

A taldlati ardny 64,3 % volt (5. tablazat), amely kissé kedvezébb a
CART elemzésénél, de kozel 17%-kal rosszabb, mint a RF altal kapott érték.
Az elemzésbdl kideriilt, hogy az LD1 az 6sszvariancia 67,8%-at, az LD2 a
19,7%-4t, az LD3 pedig a 12,5%-4at mutatja.

3. tablazat. A linearis diszkriminancia (LD) egyiitthatok értékei a vizsgalt
koltéallomanyokra.

Valtozd LD1 LD2 LD3
P, 0,1072  -0,1882 0,2886
P3 0,2652 0,1577 0,3383
P, 0,1186 0,1307 -0,6078
BL 0,3518 0,4602 0,6926
Bw 0,7542 2,3300 -2,4910
TL -0,0874  -0,2436  -0,1034
Bm -0,2831 0,2639 0,2189
rLP, 0,1695  -0,2287 0,2974
MWL -0,2484 0,1171  -0,2654
/11 0,0848 -0,3620 0,3236
wHym 0,0434 0,0234  -0,2389
Was 0,1022  -0,0220 0,0020
Variancia

hanyad 67,8 19,7 12,5
(%)
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4. tablazat. A linearis diszkriminancia fliggvények ¢és a mért valtozok
korrelacios értékei a vizsgalt allomanyokra.

Valtozo LD1 LD2 LD3
Bm -0,2116 0,4398 0,167
MWL 0,2121  -0,0066 -0,369
wH 0,3583  -0,0776 -0,151
Ps 0,8260 -0,0740 -0,179
rLPq 0,0415 -0,1572 0,419
I/ 0,3246  -0,3886 0,171
TL 0,0351  -0,3777 -0,545
WP 0,2272  -0,0533 0,120
weym 0,2348 0,0773 -0,116
P2 0,8158  -0,0273 -0,201
P4 0,8239  -0,0479 -0,247
BL 0,0390 0,6675 0,323
Bw -0,0379 0,6304 -0,275

5. tablazat. A linearis diszkriminancia analizis (LDA) becsiilt-érték megfigyelés
kontingencia tablazata.

Megfigyelt allomany
Prediktalt allomany  Batorliget Bodva  Fels6-Tisza  Szatmar-Bereg
Batorliget 19 6 2 4
Bodva 2 13 9 1
Felso-Tisza 6 9 26 2
Szatmar-Bereg 0 0 0 16
Talalati arany 0,643
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17. abra. A linearis-diszkriminancia analizis (LDA) eredménye az els6 és a masodik
diszkriminancia tengely mentén (LD1 és LD2) a vizsgalt négy koltdallomanyra. A
szatmar-beregi allomany elkiiloniilése jol megfigyelhetd, mig a bodvai, felsé-tiszai és
batorligeti allomanyok egymassal atfednek.

A morfologiai valtozok kozaotti kapcsolatok bemutatasa

A négy koltéallomany altalanos morfologiai jellemzését és kiilonbségei
leirasat kovetden, a kiilonféle valtozok kozotti Osszefliggések megkeresése
kovetkezett. A kapcsolatok modellezésére Spearman-féle rangkorrelacio kertilt
alkalmazasra. Az eredmények felsorolasanal az 1-hez kozeli, erds pozitivan
korrelald valtozokra keriilt hangsuly, de a kiilonbségek érzékeltetésére az
alacsonyabb értékii korrelacios kapcsolatok is feltiintetésre kertiltek.

A Py, Ps, és Py kézevezOk kozotti valamennyi alloméanyban erés pozitiv
szignifikans kapcsolat volt megfigyelhetd volt (6., 7., 8. és 9. tablazat). A MWL és
az elobb sorolt kézevezok kozotti kapesolat — kivéve a szatmar-beregi csoportot —
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mindegyik teriileten erésnek mondhat6. Nagyfokt pozitiv szorossag jelentkezett a
WP és W kozott a felsé-tiszai (7. tablazat) és batorligeti (9. tablazat)
koltdallomanyban, mig a szatmar-beregi egyedeknél ez a kapcsolat némileg
gyengébbnek itélhetd (6. tablazat). A bodvai madaraknal — bar az el6zdeknél
gyengébb szignifikancia szinttel —, a Bm és a TA ko6zott is jelent6s a kapcsolat (6.
tablazat). A szatmar-beregi alloményban a BL ¢és Bw valtozok kozott
szignifikansan erds pozitiv, mig a BL, Bw ¢és P,, P3, P4 valtozok kozott erds
negativ korrelécio figyelhetd meg (8. tdblazat).

6. tablazat. Az egyes morfologiai valtozok kozott kimutatott korrelacios kapcesolatok a
baddvai koltdallomanyban.

valtozé valtozd s
(X) Y) R p-érték
P, P, 0,89 <0,001
P3 P4 0,88 <0,001
P, P, 0,86 <0,001
MWL P, 0,77 <0,001
MWL P, 0,75 <0,001
Bm TA 0,73 0,04
MWL P, 0,65 <0,001
MWL TL 0,59 <0,001
111 WP 0,59 <0,001
111 wh 0,55 <0,001
Bw weym 0,44 0,02
111 P, 043 0,02
P, TL 0,41 0,03
Ps TL 0,39 0,04
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7. tablazat. Az egyes morfologiai valtozok kozott kimutatott korrelacios kapcsolatok a
fels6-tiszai koltéallomanyban.

valtoz6é valtozo

X ) R p-érték
Ps P, 0,97 <0,001
MWL P 0,86 <0,001
P> P3 0,86 <0,001
MWL P, 0,81 <0,001
MWL P, 0,80 <0,001
P> P4 0,80 <0,001
P; wh 0,76 <0,001
P, wh 0,76 <0,001
WP weym 0,74 <0,001
P, TL 0,62 <0,001
P, W™ 0,61 <0,001
Ps TL 0,60 <0,001
MWL W™ 0,59 <0,001
P, weym 0,54 <0,001
MWL TL 0,53 <0,001
P, TL 0,50 <0,001
TL wh 049 <0,001
1711 MWL 0,44 0,01
I/11 wh 0,43 0,01
I/11 P, 0,42 0,01
Bm TA 0,40 0,01
MWL TA 0,37 0,02
1711 wP 0,36 0,03
1711 P, 0,36 0,03
1711 TA 0,36 0,03
P, WP 0,36 0,03
Bw rLP, 0,36 0,03

Bm MWL 0,33 0,04
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8. tablazat. Az egyes morfoldgiai valtozok kozott kimutatott korrelacios kapcsolatok a
szatmar-beregi koltéallomanyban.

valtozé  valtozo

X ) R p-érték
Ps P, 0,98 <0,001
P, Ps 0,97 <0,001
P, P, 0,94 <0,001
BL Bw 0,71 <0,001
111 WP 0,62 <0,001
BL wh 0,62 <0,001
P, wWeym 0,59 <0,001
Bm P, 0,58 <0,001
MWL TL 057 <0,001
111 MWL 0,56 0,01
Bm Ps 0,52 0,01
MWL W™ 0,52 0,01
Bm P, 0,49 0,02
MWL WP 0,49 0,02
Ps wWeym 0,46 0,03
WP wWem 0,44 0,04
Bm Bw -0,55 0,01
Bw P, -0,63 <0,001
BL P, 0,64 <0,001
BL P, 0,67 <0,001
Bw P, 0,67 <0,001
Bw Ps -0,70 <0,001
BL Ps 0,71 <0,001
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0. tablazat. Az egyes morfoldgiai valtozok kozott kimutatott korrelacios kapcsolatok a
batorligeti koltéallomanyban.

valtozé  valtozo

X ) R p-érték
Ps P, 1 <0,001*
MWL P, 0,90 <0,001
P, P, 0,88 <0,001
P, Ps 0,87 <0,001
MWL P, 0,80 <0,001
MWL P, 0,80 <0,001
WP Wem 0,74 <0,001
P, W™ 0,60 <0,001
Ps W™ 0,68 <0,001
P, W™ 0,66 <0,001
P, wem 0,65 <0,001

BL wm 0,65 <0,001
MWL W 0,59 <0,001
Bm wm 0,58 <0,001

BL P, 0,58 <0,001
MWL W™ 0,55 <0,001
BL WP 0,54 <0,001
P, WP 0,53 <0,001
BL wh 0,53 <0,001
BL MWL 0,51 0,01
MWL WP 0,49 0,01
BL Bm 0,49 0,01
Bm WP 0,41 0,03
Bm P, 0,39 0,04
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V. 2. A hibridek eléfordulasa és morfolégiai jellemzése

A mintateriileteken  fogott példanyok tollszinében ténusbeli
kiilonbségek voltak megfigyelhetok: a fels6-tiszai és a szatmar-beregi
allomanyoknal a Boddva kornyékén koltdé madarak sotétebb szinezetliek
voltak. A kérdéses egyedek also farokfeddinek szinezete az 1. melléklet 3.
képen lathatdo mintazatot mutatta, ami hibridekre utalo mintazat (KVEREK et
al. 2008). A megmért 130 egyedbdl kilenc példanyt interspecifikus hibridnek
hataroztam (Fels6-Tisza: 5 pld., Bédva-volgy: 2 pld., Szatmar-Bereg: 2 pld.,
6. melléklet 1. és 3. kép), amely a vizsgalt allomany 6,92 %-a. Ezek
morfologiai afatait a 10. tablazat tartalmazza.

A hibridek hattollazata és a felsé szarnyfed6k sotét oliv-barna, vagy
foldbarna volt, nem pedig vorhenyes arnyalat, mint a L. megarhynchos
tipusos példanyainak. A fels¢ farokfeddk és a farok sotét, a barna-tonus
kiilonféle valtozataival kevert, de mélyebb szini volt, mint amilyen L.
megarhynchos altalaban, de a L. luscinia tipusnal kissé vilagosabb. A
hibridek torka finoman savozott volt, krémfehér felhdzéssel, de finomabb
sotéttel, mint a L. megarhynchos. A mell centralis része — a legtobb
potencialis hibridre jellemz6en — gyengén foltozott volt (KVEREK et al. 2008).

10. tablazat. A L. luscinia x L. megarhynchos interspecifikus hibrid egyedeinek morfologiai
méretadatai (Bodva (B), Fels6-Tisza (FT), Szatmar-Bereg (SZB).

Sorszam

(teriilet) Bm MWL P, Ps P, rLPy I/ TL BL Bw TA P,/P,

1. (B) 238 89,0 640 67,0 66,0 -2 270 750 17,9 4,0 27,0 <
2. (B) 242 890 86,0 68,0 88,0 -4 260 740 17,0 4,4 27,0 <
3. (FT) 235 880 82,0 680 88,0 -1 270 730 16,8 4,2 27,1 <
4. (FT) 241 850 80,0 66,0 850 -3 250 750 16,7 4,2 29,0 <
5 (FT) 224 89,0 850 690 88,0 -1 270 790 16,2 4,2 29,0 <
6. (FT) 235 86,0 810 660 850 -1 270 750 176 41 27,0 <
7. (FT) 240 86,0 780 680 850 -1 260 760 173 51 28,1 <
8.(5zZB) 244 90,0 640 70,0 70,0 -1 260 76,0 17,2 4,7 27,0 <
9.(5zZB) 250 930 730 810 790 -3 270 810 16,7 4,0 28,0 <
X 238 883 770 692 815 -18 264 760 17,0 4,3 27,6
Min-max. 24,4- 85,0- 64,0- 66,0- 66,0- 1)-4 250- 73,0- 16,2- 4,0- 27,0-
250 93,0 86,0 810 880 270 810 179 51 29,0

SD 0,68 231 782 434 7,76 110 068 236 079 034 086
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V. 3. A koltéallomanyok filogenetikai vizsgalatanak eredményei
A COI szekvencia analizisek dltalanos eredményei

A Dbefogasi helyeket figyelembe véve, a genetikai valtozékonysag
reprezentalasara 33 minta keriilt kivalasztasra (1. fiiggelékben z6ld szinnel
jelélve). A kivélasztott vérmintakbol jo mindségli DNS-t sikeriilt izolalni. A
hazai egyedekbdl kinyert COI szekvenciakat 6sszehasonlitottuk a GenBank-
bol elézbleg letoltott, kozelrokon Luscinia és Ficedula fajok COI
szekvenciaival. A szekvenciak (alignmentek) osszerendezése utan a COlI
adatmatrix 663 bp hosszu és 101 COI szekvenciabol allt.

A MEGAGS szoftverrel kapott Neighbour Joining (NJ), Maximum
Parsimony (MP) és Maximum Likelyhood (ML) fak, valamint a MrBayes
3.2.1 programmal kapott torzsfak hasonld topoldgiat mutattak, ami azt
bizonyitja, hogy a kiilonbozd filogenetikai rokonsagot elemezd modszerek
hasonl6 eredményt adtak. Kiilcsoportként a Monticola gularis COI
szekvenciaja kertlt kijelolésre, igy e fajhoz viszonyitottuk a Luscinia és
Ficedula fajok szekvenciait. A fan csak azok az elagazasok keriiltek
abrazolasra, amelyek 50% poszterior valoszinliség felettiek voltak, tehat nagy
valoszinliséggel az evolicio sordn is ezek a filogenetikai eldgazasok
torténhettek meg.

A szekvencidk filogenetikai torzsfaba rendezése utan lathatova valt,
hogy a targyalt két kozelrokon Luscinia faj a Ficedula kladokhoz klaszterez a
legjobban (3. fliggelék). A kapott filogenetikai torzsfa alapjan az abrazolt
taxonok harom nagyobb fajcsoportra oszthatok: (i) a Luscinia luscinia-
megarhynchos-svecica fajcsoporthoz kozelebb all a (ii) Ficedula albicollis-
hypoleuca-semitorquata fajcsoport, mint a (iii) Luscinia brunnea-calliope-
cyane-sibilansfajcsoport. Kovetkezésképpen a jelenlegi Luscinia génusz nem
monofiletikus, hanem poli-, vagy parafiletikus csoportnak tekintend6. A
vizsgalt fajok mindegyike monofiletikusnak adodott. A 3. fiiggelék abrajan
jol latszik, hogy az analizisbe bevont markerek alapjan a L. luscinia és a L.
megarhynchos két, genetikailag jol elkiilontilt faj. A L. luscinia COI gén
fragmentek Norvégiabol, Svédorszagbol, Oroszorszagbol (Kelet-Eurdpa) és
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Magyarorszagrol (6. melléklet, 2. kép) szarmaztak. Az egymastdl tavoli
gyljtéhelyek ellenére a L. luscinia fajon beliili genetikai variabilitas
viszonylag kismértéklinek adodott.

Az altalam gy0jtott mintak markervizsgalata alapjan a Bockerek-
erdobodl (Szatmar-Bereg, Vamosatya) szarmazo egyedek (szekvencia kodjaik
az 1. fiiggelékben zold szinnel vastagon szedve: JQ740221, JQ740246) egy
genetikailag is tisztan elkiilonithet6 L. luscinia allomany 1étezését bizonyitjak
(Acs & KovATs 2013). Ez az alcsoport a sverdlovskayai régiobol (Bizert-
folyd mentén) gytijtott mintakhoz illeszkedett, melyek egy 4zsiai populaciot
reprezentalnak. A L. megarhynchos vizsgalt allomanyai a haplotipusok
elhelyezkedése alapjan homogén genetikai készlettel rendelkeznek. A L.
luscinia macedoniai és oroszorszagi szekvencidi a magyarorszagi
haplotipusokkal megegyez6 kladba rendezddtek.

Fajon beliili és fajok kozotti genetikai kiilonbségek bemutatdsa

A markercsoportokként felhasznalt harom kozelrokon Ficedula faj
interspecifikus tavolsagai 2-2,48 % kozottinek, az intraspecifikus differencia
egy nagysagrenddel kisebbnek adddott (11. tdblazat). Ezt figyelembe véve, a
gylijtott mintak p-tavolsag alapjan torténd elkiilonitése, illetve torzsfan valo
elhelyezkedése megbizhatonak mondhatd. A felhasznalt COI szekvenciak
alapjan, a két Luscinia faj kozott becsiilt evolicids tavolsagokat (szekvencia
divergenciakat) a 12. tablazat mutatja be. A L. luscinia teljes intraspecifikus
valtozékonysaga 0,2 %, mig a L. megarhynchosé 0,16 %-nak adodott. A két
faj haplotipus-kladjai kozotti 5,5 %-0s interspecifikus  differencia
nagymértékil elkiiloniilésre utal.

11. tablazat. A Ficedula fajok evolucios tavolsagmatrixa.

lineage @ 2 3
(1) F. hypoleuca 0,0030
(2) F. semitorquata 0,0248  0,0011
(3) F. albicollis 0,0200  0,0222  0,0000
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12. tablazat. A L. luscinia és L. megarhynchos fajok evolticios tavolsagmatrixa.

lineage @ 2
(1) L. luscinia 0,0020
(2) L. megarhynchos 0,0550  0,0016

A vizsgalt csoportok kozott talalt genetikai kiilonbségek bemutatdsa

Az egyszerl filogenetikai torzsfa létrehozasan vagy a kladogramokrol
leolvashat6 altalanos kiilonbségeken kiviil, a MEGAS program arra is
lehetdséget ad, hogy az adatbazisban kijelolt szekvencidk alapjan tetszdleges
csoportokat hozzunk létre és ezeket adott igény szerint vizsgaljuk. A kijeldlt
csoportok kozotti atlagos evolucios tavolsagok, illetve a csoportokra jellemzo
genetikai diverzitds a program segitségével megbecsiilhetd. Az adott
populacidk genetikai diverzitasa informaciokat ad arra vonatkozoan, hogy az
izolalt alloményok milyen régen szeparalédtak el egymastdl. Ennek
kiszamitasa a molekularis oraval lehetséges a programban. A tovabbiakban a
négy koltdallomany, a kelet-europai allomanyok, valamint az interspecifikus
hibridek kozotti genetikai kiilonbségek kertilnek bemutatésra.

A kapott filogenetikai torzsfa alapjan megallapithato, hogy az észak-
magyarorszagi régidban kolté L. megarhynchos allomanyok a kelet-europai
térség L. luscinia allomanyaitdl hatarozottan elkiiloniilnek és filogenetikailag
egy kladba rendezddnek. Az altalam gy(ijtétt L. megarhynchos mintak a
kelet-europai L. megarhynchos haplotipusokhoz klasztereztek leginkabb (3.
fiiggelék) (Acs & KovATs 2013), ezért filogenetikailag ezekhez allnak a
legkdzelebb.

A vizsgalt négy koltéallomany atlagos nukleotid diverzitasa (m) igen
alacsonynak adodott. Ezek kozil a felsé-tiszai allomany diverzitasa volt a
legnagyobb (n = 0,0025 + 0,0014 SE), mig a szatmar-beregi ¢és batorligeti
allomanyoké megegyezett (r = 0,0015 + 0,0009 SE; = = 0,0015 + 0,0015 SE).
A boédvai kolté egyedek diverzitasa m = 0,0022 + 0,0012 SE, mig az
interspecifikus hibrideké © = 0,001 £ 0,001 SE volt.

A csoportok kozotti evolucios tavolsagokat megfigyelve, a négy teriilet
koziil a batorligeti allomany all legkdzelebb a kelet-eurdpai, illetve az azsiai
haplotipusokhoz, mig a felsé-tiszai madarak a legtavolabb.
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A vizsgalt teriiletek esetében a batorligeti €s a bodvai koltdallomany all
filogenetikailag a legkdzelebb egymashoz (13. tablazat). A molekularis o6ra
altal kapott divergencia-iddértékek alapjan a két faj az utolso pleisztocéni
glacialist megeldzden, koriilbeliil 13.000 évvel ezeldtt valhatott el egymastol.
Az Ujonnan kimutatott szatmar-beregi L. luscinia klad és a kelet-curopai
populaciok szétvalasa megkozelitleg 1300 évvel korabban torténhetett.

13. tablazat. A négy vizsgalt koltéallomany és a kelet-europai fiilemiile markerek
evolucios tavolsagmatrixa.

lineage (1) ) 3) (4) ®)

(1) L. luscinia (K-E)
(2) L. megarhynchos (K-E)  0,0517

(3) Bodva 0,0516  0,0012
(4) Szatmér-Bereg 0,0509 0,0013 0,0018

(5) Batorliget 0,0509 0,0008 00011 0,0018

(6) Fels6-Tisza 00524 0,015 0,0020 0,0020 0,0015

A kérdéses négy éllomany és az interspecifikus hibridek kozotti
genetikai tavolsagokat kiilon is megvizsgaltam. A kapott tavolsagmatrix
alapjan a hibridek filogenetikailag a batorligeti egyedekhez allnak a
legkdzelebb (14. tablazat).

14. tablazat. Az interspecifikus hibridek (HYB) ¢és a négy vizsgalt
koltéallomany evolucios tavolsagmatrixa.

lineage (1) (2 3) (4)
(1) Bodva
(2) Szatmar-Bereg  0,0020
(3) Batorliget 0,0013 0,0018
(4) Fels6-Tisza 0,0022 0,0020 0,0015
(5) HYB 0,0014 0,0013 0,0008 0,0015
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V. 4. A koltéoallomanyok vedlési vizsgalatanak eredményei

A vedlést valamennyi befogott példany esetében vizsgaltam, de erre
utalo jeleket csak a batorligeti teriileten tapasztaltam. Itt 6sszesen 24 adult
madar vedlésérdl gyiijtottem informaciokat (2006-ban nyolc, 2007-ben 6t,
2009-ben hat, 2013-ban 6t példany). Az els6, koltési idészakban aktivan
vedlé egyedeket 2006. junius 6-an észleltem. A vedlésben 1évé 24 madar
koziil 15 egyed a kézevezOk jelentds részét mar kicserélte, vagy azok aktiv
vedlésben voltak (4.1. fiiggelék, 1-15. sorszammal jelzett egyedek). Ezeknél a
fajra jellemz0 altalanos stratégiat tapasztaltam, ahol a kézevezok cseréje alatt
a karevezdk vedlése is megindult.

Kilenc egyed esetében azonban olyan vedlési mintazatot figyeltem meg,
ahol a kézevezdk vedlése mar majdnem befejez6dott, azonban a vedlés a
karevezOket nem érintette (4.2. fiiggelék, 1-9. sorszammal jelzett egyedek, 6.
melléklet, 4-5. kép). A tollpasztak novekedési stadiuma alapjan ezek a
megfigyeléshez képest koriilbeliil 30-40 nappal korabban kezdték meg
tollazatuk cseréjét (majus elején, vagy még kordbban). Ezek a példanyok
tehat a szokasostol eltéro vedlést a koltési iddszak alatt mutattak, amikor a
territorium  fenntartasahoz  és  védelméhez  egyébként is  nagy
energiafelhasznalas sziikséges. A jelzett madarak rendellenes vedlése alapjan
az a kovetkeztetés vonhato le, hogy a batorligeti allomany a tobbi vizsgalt
csoporttol erésen eltérd, onallo vedlési rendszert kovet, ami a flilemiilék
¢letciklusédra vonatkozdan 1j informacio.
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V. 5. A koltéallomanyok élohelyhasznalat vizsgalatanak
eredményei

A vizsgalatok elsé 1épéseként — az elkészitett térképfedvények
segitségével — a négy mintateriiletre meghataroztam az egyes ¢él6helytipusok
Osszesitett eloforduldsi aranyat (18. abra).

100,00

Bodva

90,00 B Felsé-Tisza
S 8000 B Szatmér-Bereg
g 7000 Batorliget
(2]
‘= 60,00
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TE TSZE SZAE ATE KE FAU
Eléhelytipusok

18. abra. Az egyes ¢ldhelytipusok gyakorisagi eloszldsa a négy mintavételi
teriileten (roviditések: TE: természetes erdd, TSZE: természetszerti erdd, SZAE:
szarmazék erdé, ATE: atmeneti erdd, KE: kultirerds, FAU: faiiltetvény).

Az eloszlasok alapjan a természetes erdei éldhelyek legnagyobb
aranyban a FelsO-Tiszan (32,03 %-ban) és Batorliget kornyezetében (21,44
%-ban) fordult el6, mig a Bodvanal 3,74 %-ban és a Szatmar-Bereg teriiletén
ez az ¢él6helytipus minddssze 1,70 %-ban volt jelen. A természetszerii
erdéallomanyok legnagyobb ardnyban szintén Batorligeten (46,64 %) ¢és a
Fels6-Tisza kornyezetében (13,06 %) talalhatoak. A Szatmar-Beregben csak
6,26 %-ban, és a Bodva teriiletén is mindossze 3,78 %-ban fordult el6 ez az
¢lohelytipus. A szarmazék erdd éldhelytipus a Bodva mintavételi teriileten
kiemelked6 aranyua (90,74 %) volt.
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A Fels6-Tisza, a Szatmar-Bereg és Batoliget vizsgalati teriileteken a
szdrmazék erdd €lohelytipus megoszlasa kozel egyforma (sorrendben 5,86 %,
5,96 % és 4,29 % aranyban) volt. Az atmeneti erd6 ¢él6helytipus gyakorisaga
a Szatmar-Bereg teriiletén a legnagyobb (63,72 %), mig Batorligeten és a
Fels6-Tiszan ennek megoszlasa kozel azonos (20,33 % és 19,34 % aranyban)
volt. A legcsekélyebb diverzitasu éléhelyek kozé sorolhatd kulttrerddk
eléfordulasi aranya a Fels6-Tiszan (25,04 %) és a Szatmar-Bereg teriiletén
(21,69 %) volt a legmagasabb. Batorliget kornyezetében ez az él6helytipus
7,28 %-ban fordult el6, a Bodva mintateriiletr6l pedig hianyzik. A faiiltetvény
jellegti élohelytipusba sorolhatd erddrészletek a Fels6-Tiszan 4,65 %-ban, a
Bodva teriiletén 1,64 %-ban, a Szatmar-Beregben pedig 0,64 %-ban fordultak
elé, mig a batorligeti teriileten ilyen él6helytipus nem talalhato. Az ¢l6hely-
el6fordulasok leirdsat kovetden, a halozasi eredmények birtokaban

meghataroztam a revirek él6helyenként el6forduléd relativ gyakorisagat (19.
abra).
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19. abra. A revirek él6hely-tipusok szerinti gyakorisag eloszlasa a négy
vizsgalati tertileten.

A négy mintateriiletre vonatkoz6an megallapithatd, hogy a megfigyelt
revirek a Bodva, a Fels6-Tisza és a Szatmar-Bereg teriiletén (82,85 %-ban,
48,83 %-ban és 40,00 %-ban), az dtmeneti erdd él6helytipusban fordultak eld
a leggyakrabban. A Batorligeten megtalalt revirek eléfordulasa a szarmazék
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erdd ¢élohelytipusban, 48,14 %-0s gyakorisagl, a természetszerli erddben
kissé kevesebb, 29,62 % volt. A természetes erdokben talalhatdo revirek
gyakorisdg két élohelyen azonos aranyu, a Fels6-Tiszan 20,93 %, mig a
Szatmar-Beregben 20,00 % volt. A természetszeri és a kultarerdékben
talalhato revirek gyakorisaga a felsO-tiszai és a szatmar-beregi mintavételi
teriileteken megegyezo aranyu, 9,30 % és 12,00 % volt.

A faiiltetvény jellegli ¢l0helytipusban a revirek csak a Fels6-Tisza és a
Bddva mintateriileteken fordultak eld 4,46 %, és 2,86 % aranyban. A
koltéallomanyok éléhely-preferencia vizsgdlatanak eredményei az aldbbiak
szerint irhatok le.

(1) Bodva

Az ¢éldhely-preferencia vizsgalat alapjan a bodvai allomany az dtmeneti
erd6é ¢él6helytipust maximalisan preferalja (lvlev-teszt: P,= 1,00), mig a
szarmazék erd6tipust teljesen elkeriili (Ivlev-teszt: Py= -1,00) (20. abra). A
természetes erdOk iranti preferencia kozepes (lvlev-teszt: Py= 0,51) volt, a
faiiltetvény jellegli ¢€lohelyeket az itt eléforduld egyedek csak kevésbé
részesitik elényben (Ivlev-teszt: P,= 0,27). A természetszerii erd6kre kisfoku
negativ preferenciat (Ivlev-teszt: Py= -0,14) kaptam eredményiil.

Eléhelytipusok
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20. abra. A bddvai koltéallomany éléhely-preferenciaja.
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(2) Felso-Tisza

A felso-tiszai allomany — bar a kdzepesnél csak gyengébb mértékben —
szintén az atmeneti él6helytipust részesiti elényben (Ivlev-teszt: P,= 0,43) a
tobbi ¢lohelyhez képest. A természetszerii-, a szarmazék-, és a faiiltetvény
¢léhelytipusokra kimutatott pozitiv preferencia értékek igen gyengének
(Ivlev-teszt: Py= 0,17, Py= 0,09 és P,= 0,02) mondhatok.

A teriileten koltd egyedek a kultarerddket a kozepesnél valamivel
kisebb (Ivlev-teszt: Py,= -0,46), mig a természetes erdétarsulasokat Kkis
mértékben (lvlev-teszt: Py=-0,21) elkerilik.

A természetszerli és szarmazék erdé élGhelytipusok esetében csak
kismértékti (Ivlev-teszt: P,= 0,17 és Py= 0,09) preferenciat tapasztaltam (21.
abra).

Eléhelytipusok
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21. abra. A felso-tiszai koltéallomany élohely-preferencidja.
(3) Szatmar-Bereg

A teriileten kolté madarak élohely-preferencidja két csoportra oszthato

s

kimutatott preferencia pozitiv, a tobbire negativ értékiinek adodott. Ez az
allomany a természetes erd6tipusra nagyfokua (Ivlev-teszt: Py,= 0,84), a
természetszeriire kozepes (lvlev-teszt: P,= 0,38), a szarmazék erdd
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¢léhelytipusra a kozepesnél kissé alacsonyabb (lvlev-teszt: Py= 0,46)
preferenciat mutatott. A preferencia értékek masik csoportja a tobbi él6hely
vonatkozasaban egyértelmiien negativ volt.

Ez a koltéallomany tehat a legcsekélyebb diverzitdssal rendelkezd
faiiltetvényeket teljes mértékben elkeriili (Ivlev-teszt: Py= -1,00), mig a
kultirerddk és az atmeneti €él6helyek tekintetében az elkeriilés kisebb mértékii
(Ivlev-teszt: Py= 0,29 és Py=-0,23).

Eléhelytipusok
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22. abra. A szatmar-beregi koltéallomany €l6hely-preferencidja.
(4) Batorliget

A batorligeti alloméany esetében megallapithato, hogy a megfigyelt
madarak csak a szarmazék erdd éléhelytipus irdnydban tdmasztanak nagyfoku
preferenciat (Ivlev-teszt: Py= 0,84) (23. abra). A jobb mindségii €él6helyet
kinalé természetes erdok felé nagyfoku (lvlev-teszt: Py= -0,71) negativ
preferencia volt a jellemzd, amig a természetszeri és az atmeneti erdok
vonatkozasaban a negativ preferencia egyforman kis mértékii (lvlev-teszt:
Px=-0,22 és Px=-0,29) volt.
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Eléhelytipusok
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23. abra. A batorligeti koltéallomany €élohely-preferenciaja.

A kapott preferencia-értékek kozott nem talaltam  szignifikans
kiilonbségeket (ANOVA: F¢s 18 = 0,334, p = 0,886), ezért a territoriumok
kivalasztasat az ¢lohelyek eltérd természetessége nem befolyasolja.

V. 6. A Luscinia luscinia helyi allomanycsokkenésének modellezése

Az eddig bemutatott eredmények (morfologiai, filogenetikai) alapjan
megallapithato, hogy a L. luscinia felsé-tiszai maradvany-allomanya annyira
lecsokkent, hogy a kutatasi iddszak alatt onnan egyetlen egyedét sem sikertiilt
befogni. Az akusztikus megfigyelések a halozasi eredményekhez hasonloan,
szintén negativ eredménnyel zarultak, vagyis tipikus nagy fiilemiile ének a
vizsgalt folydszakaszon nem volt hallhat6. A faj eltlinését a tipuspéldanyok
hianya, az interspecifikus egyedek nagy aranya, valamint a DNS szekvenalas
soran, a fajra kapott PCR-negativ eredmények is alatdmasztjak. A
megallapitds egyik magyardzata, hogy a faj a fragmentalt teriiletekre egyre
inkabb benyomuldé L. megarhynchos-szal folyamatosan keresztez6dott,
posztzigotikus izolaciot idézve eld:
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1)

2)

3)

Kulfoldi vizsgalatok alapjan tudhaté, hogy a L. luscinia x L.
megarhynchos F; hibridnemzedék tojoi sterilek, a himek fertilisek
(HALDANE 1922, STADIE 1983, STADIE 1991, STORCHOVA et al. 2010,
REIFOVA et al. 2011a), mivel a sterilitas a nemhez kotott 6roklésmenet
szabalyait koveti.

A fertilitas értelemszeriien dominans tulajdonsag €s a nemhez kotott
oroklésmenet szabalya alapjan bizonyitott, hogy az csak a tojo
egyedeknél jut érvényre (STADIE 1983, REIFOVA et al. 2011a). Mivel a
sterilitdis a heterogametikus ivarban jelentkezik, azt a himek (ZZ)
orokitik, és a kapcsolt tulajdonsagok oroklodésének szabalya alapjan
(criss-cross szabaly) a madaraknal, az mindig a ndi utédban (ZW) jut
érvényre (HALDANE 1922, PRICE & BoOuviER 2002). A modell
alkalmazasakor olyan zona meglétét feltételezziik, ahol a L. luscinia
himek a L. megarhynchos tojokkal parba allhatnak, igy megtorténik a
hibridizacio.

Mivel a sterilitas ivarhoz kototten manifesztalodik, ezért a sterilitas
terjedésének bemutatasara az alabbi kombinacios modelltablakat célszeri
hasznalni. A kombinécids tablazatokban felsorolt parosodasi lehetdségek
alapjan legalabb az egyik fajnak a sterilitdst hordoz6 allélekkel kell
rendelkeznie.

A lehetséges genotipusok az alabbiak lehetnek:

ZoiZns  fertilis &
anZSnf : fertilis 6\
Z°nZ%  steril &
ZiWs  : fertilis 9
Z%W; :steril Q

ahol,

¢ L. megarhynchos
nf L. luscinia
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A lehetséges keresztezéseket elvégezve, a fertilitas/streilitas varhatd megoszlasi
aranyai az alabbiak:

P szilok: ananf X Zfo,
F1

6 an anf
?
Zf anzf anfzf

Wf anWf anfo

Ekkor az utédok 25%-a steril, 25%-a fertilis tojo, 50%-a fertilis him.

F

(1) ZniZs x ZniW5 esetén valamennyi utod fertilis.
(2) Z°:Zs x Znf\Wfs esetén az utddok 25%-a steril tojo:

S|z | z

?
an anf an Zf an
Wi | Z7% Wi | ZeWy

(3) Z°:Z° x ZnfWs esetén az utddok 50%-a steril tojo:

6\ anf anf

?
an anfznf anfznf
Wf anf Wf anf Wf
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(4) Back-cross P sziilokkel: Z°Z°y x Z{Ws
Az utodok 50%-a steril tojo, az allomanyban pedig mér csak hibrid
példanyok jelennek meg:

6\ anf anf
?
Zf anf Zf anf Zf

Wf anf Wf anf Wf

A fenti modelltablakbol lathaté, hogy a visszakeresztez6dés miatt
bekovetkezd beltenyésztés a homozigdtak aranyat noveli, igy tobb nemzedék
utan a hemizigotak elfogynak (nagyon kis el6fordulasi gyakorisag esetén
pedig mar véletlenszerien is kieshetnek). Amennyiben P sziilok Fi-bol
szarmazé hibrid tojok 25 %-a steril, akkor F,-ben a fertilisen maradt 25 %-
ban tojok, 25%-ban tiszta genotipusu fertilis hibrid himekkel (1), vagy 25%-
ban sterilitast hordozo hibrid himekkel (2) allhatnak parba.

Az (1) visszakeresztezddési esetben (ZnZ’y %X Zf\Wjs) valamennyi utdd
ismét fertilis lesz, mivel nincs jelen sterilitast hordozo allél, igy az 25 %-ban
L. luscinia him, 25 %-ban hibrid him, 25 %-ban hibrid toj6 és 25 %-ban L.
megarhynchos tojo utddokat tartalmaz majd. Ez a vonal tehat noveli a
beltenyésztést és egyuttal 50 %-kal a hibridek aranyat. A (2) esetben (Z°Z; %
Z.\W;) még szintén beltenyésztés folyik, melynek eredményeként, a hibrid
tojok ardnya, az Fi-hez hasonldan ismét 25 % lesz. A két esetben tehéat F;
fertilis hibrid tojok, az F; fertilis hibrid himekkel, vagy P sziilék tiszta
genotipusu L. luscinia himekkel parosodhatnak. A (3) esetben (Z°nZ% X
ZyWy) az F; fertilis hibrid tojok a mindkét kromoszomara nézve steril L.
luscinia himekkel allnak parba. Visszakeresztez6dés (back-cross), illetve
tovabbi beltenyésztés ebben az esetben nem lehetséges, mivel F, -ben
valamennyi hibrid tojo steril lesz (50 %). A keletkez6 L. luscinia himek P
szllok tojoival, vagy F; fertilis hibrid tojokkal tudnak szaporodni, amelynek
kovetkezményei mar emlitésre keriiltek. A (4) esetben kizardlag hibridek
keletkeznek, és a hibridnemzedékben valamennyi tojé ismét steril lesz. A
beltenyésztési zsakutca miatt, a fertilis hibrid himek csak F, fertilis hibrid
tojoit, vagy a P allomanyban meglévé L. megarhynchos tojokat valaszthatjak.
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A ciklus kovetkeztében egyre tobb lesz a sterilitast hordozé allélok szama,
ezért az eredetileg jelen 1év0 kis 1étszamu L. luscinia forrasallomanya (ZZ és
ZW) a sterilitas oroklédése kovetkeztében nemzedékrél-nemzedékre csokken.
A folyamat addig ismétlédik, amig a L. luscinia P maradvany-allomanyabol
77 és ZW egyedek teljesen elfogynak.

Figyelembe kell venni azonban azt is, hogy természetes koriilmények
kozott, drift hatasara az Fi tojok, P allomanytol tavolabbi teriileteket is
kolonizalhatnak, megszakitva ezzel a fogado allomany alléltisztasagat. A
sterilitast hordozo hibrid tojok a tavoli ¢léhelyen is steril egyedek
megjelenését okozhatjak (ha a fogadd allomanyban taldlhaté olyan him,
amely Z° allél recessziv hordozdja). Mindez a populaciok genetikai
diverzitasanak csokkenéséhez vezethet (,, palacknyak-hatdast”).

VI. Ertékelés

V1. 1. A morfolégiai eredmények értékelése

A morfologiai jellegek vizsgalata altaldban minden él6lény esetében
kiilonds jelentdsséggel bir, az egyes taxonokat terepi koriilmények kozott
leginkabb ezek alapjan tudjuk azonositani és rendszerezni. A fajok, alfajok
populacidinak elkiilonitésére a kiilonb6z6 hatarozokonyvekben kozolt
hatarozokulcsok is nagyrészt a morfologiai bélyegek (pl. jellemzd
atlagméretek, mérethatarok) korrekt megadasan alapulnak. A tanulméanyozott
koltéalloméanyok jellemzésénél is ugyanerre torekedtem.

A megvizsgalt fiilemiile allomanyok kozéott a Py, Ps, Ps, BL, Bw, MWL,
I/l TL és Bm valtozokban mutatkozott szignifikans kiilonbség. A tobbi
karakter esetében az atlagok ¢és a variancidk tekintetében nem lehetett
szignifikans kiilonbségeket kimutatni. Ezért ezek az allomanyok elkiilonitése
szempontjabol irrelevansak. A lineédris diszkriminancia fliggvények
korrelaciol alapjan elmondhatd, hogy a négy koltdallomany leginkabb a
kézevezok (P2, P4, P3) hosszaban és a csérméretekben (BL, Bw) kiilonbozott
egymastol.

A kozép- ¢és kelet-europai fiilemiiléknél bizonyitott, hogy az
allopatrikus populdcidk hasonld, mig szimpatrikus 4allomanyaik eltérd
csOrméretiiek (REIFOVA et al. 2011b).
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A kapott csérméret-kiilonbségek alapjan a vizsgalt csoportok szimpatrikus
allomanyokra utalnak. Mivel a csérméreteket (BL, Bw) (BowMAN 1961,
SCHOENER 1965, CoDY1969, RISING & SOMERS 1989), és a Py, P3 és Py
kézevezdket a RF modszer egyforman a lényeges elkiilonité magyarazo
valtozok kozé sorolta, a fennallo kiilonbségek is elsdsorban e valtozokban
jelennek meg. A szatmar-beregi populacié elkiiloniilését a CART a RF és a
LDA moédszerek eredményei is igazoltdk. Osszefoglalva, a kiilonbozd
modszerekkel (LM, Levene-teszt, RF, CART, LDA) szelektalt morfoldgiai
valtozok alapjan a szatmar-beregi allomany a boédvai, felsé-tiszai és
batorligeti allomanyoktol hatarozottan elkiilonithet6 (MWL > 88,2 mm, P, >
66,4 mm, P3> 72,0 mm, P, > 71,0 mm).

A fels6-tiszai és batorligeti allomanyok esetében erds, mig a szatmar-
bereginél kozepesen erds pozitiv korrelacio jelentkezett a szarnyszimmetria-
¢s szarnyhegyesség indexek kozott. A bodvai alloménynal ebben a
tekintetben nem volt kimutathat6 0sszefliggés. A két valtozo kozotti kapesolat
nem meglepd, hiszen ezek egymastdl is fiiggd mindségi valtozok (TIAINEN
1982, CHANDLER & MULVIHILL 1988, TIAINEN & HANSKI 1985, LOoCKwWOOD
et al. 1998). A nagyobb szarnyhegyesség keskenyebb szarnyra utal (LOVEI
1983, LockwooD et al. 1998).

A széarnycsucsot alkotd evezdtollak szama (és helyzete) genetikailag
rogziilt, ami fontos morfologiai bélyeg a legtobb fajnal (SVENSSON 1992,
Busse 2000). A hosszabb vonulasi tvonalat hasznald populédciokra altaldban
er6sebb szelekcios nyomas hat (CSORGO & LOVEI 1986). A magasabb
szélességi koron koltd populaciok szarnya atlagosan hosszabb és hegyesebb
(pl. Ph. collybita, TIAINEN & HANsSKI 1985, CSORGO & LOVEI 1986,
LockwooD et al. 1998, HARNOS & CSORGO 2011), mivel igy gyorsabban és
energiatakarékosabban lehet repiilni. Ez a hosszabb repiilési ut megtételének
egyik alapfeltétele.

A szarnyhossz-elemzés azonban azt mutatta, hogy a szatmar-beregi
madarak szarnya szignifikdnsan hosszabb, mint az északabbra kolté bodvai
allomanyé. A meglévo kiilonbség oka lehet, hogy ez a csoport hosszabb
utvonalon éri el teleldteriiletét. Mivel a vonulési Gtvonal genetikailag kodolt,
valoszinli, hogy a szatmar-beregi dllomany posztglacialis kiinduldopontja volt
a legtavolibb, az 4altalam is vizsgalt populéaciok szétterjedési utvonalan beliil
(Acs & KOVATS 2013).
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A szarnyhegyességben gyakran taldlhatok kiilonbségek amiatt, hogy a
kiilonb6zé populédciok eltérd tavolsagokat tesznek meg telelohelyeik felé
(TIAINEN & HANsKI 1985, CSORGO & LOVED 1986, LockwooD et al. 1998,
TELLERIA & CARBONELL 1999). A RF elemzés azonban a szarnyszimmetria-,
¢s a szarnyhegyesség-indexet is kifejezetten hatra sorolta, és e két valtozoban
nem volt szignifkdns kiilonbség a populaciok kozott. Ezért a szarnyalakot
(WP, W™ tekintve a klasszifikalt allomanyok hasonloak, amely azok
foldrajzi kozelségével magyarazhato.

A szatmar-beregi populacio6 esetében érdekes volt a csorméretek €s a Py,
P3, P4 kozotti erés negativ korrelacio (a csérméret értékének csokkenése, az
evezOk hosszanak novekedésével jar egyiitt). Mivel ez a populécio
morfologiailag a tobbitdl jol elkiiloniilt, a negativ Osszefiiggés is sajatos (pl.
ivarhoz kotott) szelekcion alapulhat. A koltés alatt, a himek idejiik nagy
részEt a revir és a fészek védelmére forditjak (SCHOENER 1965, CoDy 1969,
1974). A hosszabb evezodtollak atlagosan nagyobb szarnyfeliiletet adnak
(Lockwoob et al. 1998), amely a territorium védelmében, vagy a ragadozok
eldli gyors menekiilésben jelent elényt (SORJONEN 1986b). A tojok ezzel
ellentétben energiajuk nagyobb részét a fiokak nevelésére forditjak a koltési
iddszakban, ezért naluk a taplalékfogast elésegitd morfologiai adottsagok az
elényosebbek. A fidkakori taplalékok zomét a talajon mozgd gerinctelenek
(pl. pokok, lepkehernyok, kisebb csigak, gilisztak) teszik ki, igy a tojoknal a
szélesebb ¢és hosszabb csér elonydsebb lehet, mivel ez adott koriilmények
kozott a szélesebb taplalékspektrumhoz jobb hozzaférést biztosit (SCHOENER
1965). A taplalkozassal Osszefliggd morfologiai eltérések mogott tehat
részben az adott éldhelyen elérhetd taplaléktipusokhoz kdothetd erdsebb
specializacio all, ahogy ezt a baratposzatak (Sylvia atricapilla) (TELLERIA &
CARBONELL 1999), vagy a kiilonboz6 remetekolibri fajok (Phaethornithinae)
esetében is igazoltak (TEMELES et al. 2010).

A kimutatott morfologiai kiilonallosagok tovabbi magyarazata a
kompeticidés versenyben keresendd. A fiilemiilek erds kompetitor fajok
(ScHMIDT 1986a, SORJONEN, 1986b, LiLLE 1988, BECKER 2007, KVEREK et
al. 2008, STorRCHOVA et al. 2010, REIFOVA et al. 2011a, 2011b, VOKURKOVA
et al. 2013). Okolégiai szempontbdl a nagyobb testméret elénydsebb, a
nagyobb egyedek a kisebbekkel szemben altaldban domindnsabbak
(HoGsTAD 1987, KolvuLA & ORELL 1988). Ebbdl okologiai elényok
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szarmazhatnak: a nagyobb példanyok altaldban jobb kompetitorok, ezért a
territoriumok elfoglaldsaban ¢és ,,fenntartasdban” elénydsebb a helyzetiik
(KoivuLA & ORELL 1988). A szarnycsontok hossza altalaban pozitivan
korrelal a szarnyhosszal (JOHNSTON 1969), igy a hosszabb szarnyt
madaraknak altalaban hosszabbak a kézevezdik (JOHNSTON 1969, ALATALO et
al. 1984, CALMAESTRA & MORENO 2001). A P,, P3 és P, méretkiilonbségei
alapjan a szatmar-beregi madarak kézevezdi, a tobbi populacidé egyedeihez
képest atlagosan nagyobbak. Amennyiben a testméretet meghataroz6 szerepli
kompeticids faktornak fogadjuk el, a szatmar-beregi csoport méretbeli
szegregacidja a morfologiai kiilonbozdségre vezethetd vissza.

Mivel az ¢él6lények valamennyi morfoldgiai karakterét tobb gén is
kodolja, a genomban nagy aranyban talalhatok olyan gének, amelyek az adott
jelleg kialakitasdban részt vesznek. A kialakulé mutacidk ezekben a génekben
felhalmozodhatnak, igy a genetikai variabilitds nagy hanyada varhatéan a
morfologiai jellegeket meghatarozd géneken fejezédik ki (BENSCH et al.
1999). A genetikai variabilitast tehat egyrészt a morfologiai valtozatossag
tikkrozi, de el6fordulnak olyan esetek is, amikor a morfoldgiai karakterek és a
molekularis markerek eltéré differencialodast mutatnak (pl. VOROS et al.
2006, REIFOVA et al. 2011b). A morfologiai jellegeket azonban bizonyos
szintli fenotipusos plaszticitas is jellemzi (AGRAWAL 2001), mivel
kialakulasukat nem csak genetikai faktorok, hanem kornyezeti- és egyéb
okologiai  tényezok  (pl. hOmérséklet, ¢él6hely-szerkezet, elérhetd
taplalékforrasok) is meghatarozzak (AGRAWAL 2001, PFENNIG et al. 2010).

A madarak atlagos méretei a populacié genetikai készletétdl €és a
valtozd kornyezettdl is fluiggenek (SAETRE et al. 2001). A kimutatott
morfoldgiai kiilonbségek miatt felmeriil, hogy azok a természetes szelekcio,
vagy inkabb a fenotipusos plaszticitds eredményei. Az egyik lehetséges
véalasz, hogy azokndl a fajoknal, ahol a hibridizdci6 gyakori, az
interspecifikus génaramlas gatolhatja az Okoldgiai differencialodast, amely
eltéré morfologiai jellemzdkben jut érvényre (pl. Ficedula spp., SAETRE et al.
2001). A kapott morfometriai és genetikai eredmények is erre utalnak.
Masrészt ismert, hogy a két Luscinia faj kozott a génaramlas mindkét
iranyban lehetséges (STORCHOVA et al. 2010). Ez felveti a morfoldgiai
divergencia kérdését, hogy az miért nem torlddik az introgresszio altal.
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Ennek egyik magyarazata lehet, hogy a természetes szelekcionak az
allélfrekvenciara gyakorolt hatdsa er0sebb azon a l6kuszon, amely példaul a
csOrméretben tapasztalhatd valtozékonysagért felelds, mint amit az a nem-
interspecifikus génaramlas soran kifejt.

A populaciok kozott a morfoldgiai kiillonbségek meglétére a fenotipusos
plaszticitas nyujthat alternativ magyarazatot. A nagy fenotipusos plaszticitas
azt jelenti, hogy a faj tobbféle kornyezethez képes adaptalodni azaltal, hogy
megvaltoztatja testfelépitését (morfologiai plaszticitas) (AGRAWAL 2001,
PFENNIG et al. 2010). Mivel azonban ez nem genetikai valasz, az
interspecifikus génaramlds nem érintheti a fenotipusos plaszticitds altal
okozott morfologiai kiilonbségeket. Az egyszinli seregélyeken (Sturnus
unicolor) végzett vizsgalatok alapjan példaul igazoltak, hogy a csOérméret
plaszticitasa a fiokakori fejlédés alatti kedvezdtlen feltételekre kialakult
valasz, mivel a limitadlé6 készletek hasznositdsa bizonyos morfoldgiai
valtozasokat indukal (GIL et al. 2008).

Miért kiilonbozhet a csérméretek eloszlasa a vizsgalt populaciok
kozott? Amennyiben a taplalék és a kompetitorok eloszlasa eltér, tobbnyire a
szelekcids tényezOkben is kiilonbség talalhatdé (GRANT 1999). Ezért adott
valtoz6 kornyezetben, egy adott tulajdonsdg-kombinacidval (fenotipussal)
rendelkezd egyedek tulélése, reproduktiv sikere eltérhet a populacidok kozott.
Mas kornyezetben viszont masik tulajdonsag lehet elényds (adaptiv), amely
természetes szelekcio hatasara elterjed. A konzisztens generaciorol
generacidra torténd valtozds, amely példaul egy adott csortipusra
visszavezetett eldnynek tulajdonithatd, hossza i1d0 alatt jelentds
kiilonbségeket eredményezhet az adott kornyezetben, feltételezve, hogy a
csortipus Oroklodik (GRANT 1999). Amennyiben a szelekcid intenziv, az
gyors valtozast, vagyis jelentds generaciok kozotti  kiilonbséget
eredményezhet az adott kozdsségben.

A fenotipusos plaszticitas €s a kialakult taplalkozasi szokas kapcsan
kiilon kiemelendd a parazitak szerepe. A legujabb vizsgélatok azt igazoljak,
hogy a fiilemiilék esetében a taplalkozohely és az ektoparazitaltsag Szorosan
Osszefiigg (HORNOK et al. 2014). Mivel a fiilemiilék féleg a talajon
taplalkoznak, a gyepszint egyik leggyakoribb kullancsfaja a kozonséges
kullancs (Ixodes ricinus) prevalencidja mindkét Luscinia fajnal jelentds
mértékii (HORNOK et al. 2014). Ezek a kullancsok altal terjesztett korokozok
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(pl. Rickettsia helvetica, Anaplasma phagocytophilum) potencialis vektorai is
egyben (HORNOK et al. 2014). Madarak esetében bizonyitott, hogy az
altalanos 0kologiai jellemzok (pl. étrend, taplalkozohely magassaga, ¢lohely
specializacio és elterjedési teriilet) jelentdsen Gsszefliggenek az ektoparazitak
altal terjesztett fertézottség aranyaval (HASLE 2013, LAURANCE et al. 2013,
HORNOK et al. 2014). Ezért, adott kornyezetben a parazitaltsag talsulya
(kérokozoktol fiiggetleniil) karos vagy letalis hatasu is lehet (pl. Ixodes
frontalis okozta ,.tick-related syndrome”) (MONKs et al. 2006, BONA &
STANKO 2013), amely az él6helyek kivalasztasa soran specialis szelekcios
tényez6ként jatszik kozre a madark6zosségekben (LAURANCE et al. 2013,
HORNOK szobeli kozlései). Adott populaciokban tehat a kornyezethez vald
alkalmazkodas is eldsegitheti az eltérd morfologiai jellegek kialakulasat és
elterjedését (TELLERIA & CARBONELL 1999).

A kiilfoldi vizsgélatok alapjan ismert, hogy szimpatrikus él6helyen,
ahol a két Luscinia faj denzitasa hasonlé aranyt mutat, ott a L. megarhynchos
a gyengébb kompetitor, ezért altalaban csak a redukalt taplalékkinalattal biro
teriileteket foglalja el (SORJONEN 1986b, REeIFOVA et al. 2011b). A
szegényesebb taplalékspektrum miatt a fiokdknal a taplalkozasi stressz okoz
csornovekedést, amely késébb az adult példanyoknal mérheté (GIL et al.
2008). A morfologiai kiilonbségekbdl eredd fenotipusos plaszticitds azonban
nem tekinthetd karakter eltolodasanak (jellegpolarizacionak), mivel az nem
genetikai alapti, igy nem lehet oOroklott tulajdonsdg. Amennyiben a
fenotipusos valtozas adaptiv (pl. ha ez taplalékvaltashoz vezet, ami a fajok
kozotti kompeticiot csokkentheti), akkor a genetikai kiilonbségek evolucidja
altal végiil stabilizalodhat, amely genetikai asszimilaciot jelent. Ezaltal a
fenotipusos plaszticitds bizonyos morfologiai karakterek evoluciojat
megkonnyitheti (POLECHOVA & BARTON 2005). Az adaptacié vonatkozhat az
egyedi élet soran az egyed fennmaradasat segité valtozasokra, illetve azokra
az egyedi tulajdonsagokra, amelyek egy populacio fennmaradasat adott
kornyezeti feltételek kozott lehetdvé teszik. Ezek olyan tulajdonsagok (pl.
egyedi alkalmazkodoképesség), amelyeket az adott populacioban a
természetes szelekcid fenntart. Ennek sordn az egyes genotipusokhoz rendelt
reakcidonormék szelektalodnak, tehat a kiilonb6z6 genotipusokhoz eltérd
normak tartoznak. Valtozdo kornyezetben altalaban a legnagyobb
ratermettséget biztositd reakcionorma terjed el a populacioban, amely stabil

73



genetikai polimorfizmus kialakulasat segiti el6. A jovOben fejlédés- és
taplalkozastani vizsgalatokra lenne sziikség arra, hogy a fiokak milyen tipusu
¢s mindségl taplalékon ndnek fel.

A testméret, a taplalkozas és a taplalékméret kozotti pozitiv kapcsolatot
az ivarok eltéré okologiaja is okozhatja (SHINE 1989). Annak ellenére, hogy a
targyalt Luscinia fajok nemei a testméret és a tollszin tekintetében hasonlok
(CRAMP 1988, SVENSSON 1992), az ivarok csérmérete az eltérd
forrasfelhasznalas miatt kiillonbozhet. Tropusi kolibrifajokon (pl. Glaucis
hirsutus — Brazilia, Phaethornis malaris — Bolivia, Ph. longirostris — Panama)
végzett modellvizsgalatban, a cs6rméretben és alakban ivari dimorfizmus
lelhet6 fel, mivel a himek és a tojok taplalékvalasztasa eltéré (TEMELES et al.
2010). A taplaléktipusok eloszlasat tehat az ivarok szerint is vizsgalni
sziikséges amiatt, hogy a csérméretek (pl. BL, BW) mint 1ényeges szerepi
morfologiai valtozok kialakuldsdban mekkora szerepet jatszik a taplalkozasi
szokas.

Javaslat a véletlen erdok (RF) és dontési fak (CART) hasonlo témdkban
valo alkalmazasara

A hagyomanyos klasszifikdciés modszereket, mint példaul a
diszkriminancia analizis vagy a logisztikus regresszi0, sokszor hasznaljak az
Okologiai vizsgalatokban. A dolgozatban alkalmazott klasszifikacids és
regresszidos fak (CART) illetve Véletlen erddk (Random Forest: RF)
modszerek azonban kevéssé elterjedtek. Mindkét modszer elonye, hogy nem
sziikséges a célvaltozd ¢és a magyarazd valtozok linedris kapcsolata,
gyakorlatilag barmilyen tipusuak és eloszlasuak lehetnek. A CART
modszerrel feltarhatok a valtozok interakcioi, és az elkésziilt fa szemléletesen
mutatja a magyarazo valtozok és a célvaltozo kapcsolatat.

Az RF modszer elénye, hogy nem egyetlen fat, hanem fak sokasagat
épiti fel a valtozok és a minta véletlen részhalmazaibodl. Ezzel a technikéaval
lehetévé valik olyan problémak klasszifikdcids megoldéasa, amikor a valtozok
nagy szamdhoz képest ardnylag kicsi a minta elemszam (n). A moddszerrel
lényegesen jobb klasszifikacido érhetd el, mint egyetlen fa épitésével.
Hatranya a moddszernek az, hogy nem lehet olyan szemléletesen abrazolni,
mint a CART modszerrel késziilt dontési fat. Az RF mddszer tovabbi elonye,
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hogy kivaléan alkalmas valtozoszelekciora az altal, hogy mérhetd vele az
egyes valtozok fontossdga. A modszer rdadasul képes arra, hogy torzitatlan
becslést adja a valtozok fontossaganak. Esetiinkben ez azért fontos, mert a
valtozok nagyon korrelaltak. A harom klasszifikacios mddszer eredményeit
Osszehasonlitva, az RF modszer bizonyult a legjobbnak a klasszifikacio
talalati aranyat tekintve (81,7%). A linedris diszkriminancia elemzés és a
CART modszer hasonld eredményt adott (64,3% és 57,4%). A feltart
magyarazo valtozok tekintetében az RF és az LDA moddszer szintén hasonlo
eredményt adott, mig a CART a nagyon korrelalt (P,, P3 és P,) valtozok koziil
csak kettot illesztett be a faba, de ez a mddszer tulajdonsagaibdl adodik. Az
eredményeket tekintve azt mondhatjuk, hogy mindhdrom mddszer szimultan
alkalmazasa a legmegfelelbb.

Az RF inkéabb a predikcids pontossagot és a valtozd szelekciot tekintve
teljesit nagyon jol, mig a CART a valtozok kapcsolatrendszerének
abrazolasaval nyujt plusz informaciét. Az LDA mddszer pedig a linearis
diszkriminancia fiiggvények segitségével lehetdvé teszi a diszkriminancia
szkorok kiszamitasat, amivel tovabbi elemzések végezhetdk (lényegesen
kevesebb latens valtozd jon létre, mint az eredeti valtozok) és az esetek
csoportosuldsa is jol szemléltethetd.

Osszefoglalva azt kivantam bemutatni, hogy a dolgozatban kozolt
modszerek kombinativ hasznalatdval a kis foldrajzi léptékli populaciok
kozotti kiilonbségek is megbizhatoan kimutathatok.

V1. 2. Az interspecifikus hibridek elterjedésének értékelése

A hibridizécio el6forduldsara szamos tényezd van hatassal, tobbek
kozott a keresztezddd fajok adott térben és idoben valo egyiittes eléfordulasa
(HEWITT 1999). A két fiillemiilefajt érinté hibridizacids vizsgalatok soran a
kiilonbozo teriileteken eltérd eredmények sziilettek. Hasonld vizsgalati
anyagon a hibridzona lengyel- és németorszagi részein a hibridek aranya 3-
5% (BECKER 2007), mig a csehorszagi teriileteken minddssze 0,06%
(Kverek et al. 2008, REIFOVA et al. 201la). Az alacsonyabb érték
magyarazata, hogy a csehorszagi zona a szimpatrikus dvezet magjahoz képest
kijjebb esik. Mivel a vizsgalatomban a hibridek aranya 6,92 % volt, ezért a
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hibridzona hazai részét illetéen a posztzigotikus izolacié erésebb foku. A
hibridek jelentdsebb aranya arra utal, hogy a vizsgalt koltdallomanyok nem a
kozelmultban érintkeztek elészor, vagyis a keresztez0dés mar tobb generacio
Ota, folyamatosan zajlik. Ennek alatdmasztasara szolgal, hogy SCHMIDT
(1986b) a vegyes strofaszerkezetli és habitusti egyedekre mar az 1980-as
években felfigyelt. Ezen kiviil, a kevert morfologidju egyedek a késdbbiekben
is kimutathatok voltak (KOVATS & URBAN 2009a, KOVATS et al. 2009, 2013).
A hibridzéndk az érintkezd populaciok kozotti folyamatos géndramlés
altal bizonyos evolucios lehetdségeket biztositanak. A zsezse/sziirke zsezse
(Carduelis flammea/C. hornemanni) fajkomplex hibridzénaban példaul a
morfologiai és a genetikai tulajdonsagok hasonld keresztiranyultsagot
mutatnak (MoLAuU 1985, TRoY 1985, KNOx 1988, MARTHINSEN et al. 2008).
A komplexen beliil nincs genetikai kiilonbség (MARTHINSEN et al.
2008), de a hibridpopulacidban a kozos allélkészlet eltéré morfologiai
variaciokban jut érvényre (MARTHINSEN et al. 2008). Hasonldan, a
keresztcsOrii/nagy  keresztcsérit  (Loxia  curvirostra/L.  pytyopsittacus)
fajkomplex esetében az egyedek genetikailag szintén nem kiilonbdznek
(SUMMERS et al. 2007), de morfologiailag (pl. csérméreteik alapjan) jol
elkiilonithetéek (Voous 1960, CRAMP 1988, SVENSSON 1992, BENKMAN
2003a, BENKMAN 2003b, SMITH & BENKMAN 2007). Erre az eurdpai
tertileteken kiviil is akad példa; az introgresszi6 miatti morfoldgiai valtozas
egyes észak-amerikai kolibrifajok (pl. Calyptes anna x Selasphorus calliope)
hibridallomanyaiban is jol megfigyelheté (GRAVES & NEWFIELD 1996).
Bizonyos fajparok érintkezési teriiletein azonban arra is akad példa,
amikor a géndramlas fokozott jelenléte miatt megnd a hibridek ardnya. A mar
tobbszor emlitett Ficedula fajok kapcsan ismert, hogy a kdzép-europai
zonaban kevesebb hibrid kolt, mint az északi teriiletek izolalt részein, mivel a
szigetszerli populaciokban az introgresszid extenzivebb (SAETRE et al 1999a).
Kovetkezésképpen, a kevert szarmazast (Fa, Fs...Fuhiricek) fertilis egyedek
akkumulacioja a hibridek aranyat csokkenti (SAETRE et al 1999a, SLAGSVOLD
szobeli kozlései). Ahol a hibridzona két oldalat az allopatrikus teriiletekrdl
bearamloé egyedek folyamatosan ,,nyomas alatt” tartjak (tension zone), ott a
hibridek aranya viszonylag alland6é. Amennyiben a két faj clterjedése a zona
két oldalan nem folytonos, a hibridek ardnya az egyik oldalon megnd ¢és a
génaramlas aszimmetrikussa valik (SAETRE et al 1999a). A dolgozatban
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kozolt eredmények alapjan a vizsgalt teriileteken nagyfoka a L.
megarhynchos altali introgressziés nyomas, amely a fels-tiszai L. luscinia
allomanyat gyakorlatilag felszamolta. A morfoldgiai karakter-eltolodasok és a
hibridek aranya stabil hibridpopulacid meglétére utalnak. A morfologiai
elemzé€s is azt mutatta, hogy mind a négy koltéallomany atlagos szarnyhossza
meghaladta a L. megarhynchos-ra vonatkoz6, az irodalomban (SVENSSON
1992) kozolt felsé hatarértéket (86 mm) (2. fiiggelék). Ennek oka a
hibridizacié miatti introgresszid, amelynek soran a L. luscinia fokozatosan
beolvad a L. megarhynchos allomanyaba. A fiilemiilékhez hasonld
introgressz6 mas sibling fajoknal, példaul a kerti geze (Hippolais icterina) és
a déli geze (H. polyglotta) hibridpopulaciokban is megfigyelhetd. A kerti
geze Eszakkelet-Europatol Eszak-Szibériaig elterjedt énekesmadarfaj (CRAMP
1992).

Fészkeld teriilete a déli gezével parapatrikus, amely Délnyugat-
Eurdpatol Eszak-Afrikaig fordul el (CRAMP 1992). Koltéteriiletiik Dél-
Belgiumtol Svajc déli részéig egy keskeny zonaban atfed (FAIVRE et al.
1999). A két faj szarnyhossza az allopatrikus populaciokban éatfedés nélkiil
kiilonbozik (kerti geze: 73—-82 mm, déli geze: 62—71 mm) (SVENSSON 1992),
a kerti geze atlagos szarnyhossza nagyobb. A gezék introgresszidjat két
periddusban (1965 és 1976, illetve 1985 és 1996 kozott) a két faj kelet-
franciaorszagi szimpatrikus Ovezetében vizsgaltak (FAIVRE et al. 1999). A
masodik vizsgalati idészakban azt talaltdk, hogy a megmért kerti gezék
atlagos szarnyhossza rovidebb lett, vagyis a déli geze méretéhez kozelitett,
mig a déli gezék szarnyhosszaban nem volt hasonlo eltérés. Ez a morfologiai
véaltozas az egyirdnyll introgresszOt igazolja, amely az Okologiailag
dominansabb faj iranyéba folyik.

A kerti gezéknél emiatt mérhetd egyre rovidebb szarnyhossz. A kapott
morfologiai eredmények alapjan, a Hippolais fajok hibridizacioja
kovetkezményeként eldallt hasonld, egyirdnyl méretbeni valtozas figyelhetd
meg a vizsgalt fiillemiile allomanyokban is: az atlagosan hosszabb szarnyu L.
luscinia és a rovidebb szarnya L. megarhynchos hibridallomanyban a L.
megarhynchos-nal atlagosan hosszabb szarnyt egyedek jelennek meg. Az
egyirdnyu morfologiai valtozast a kombinacios tdbldkban mar bemutatott
visszakeresztezOdés is magyardzza, amely csak az egyik sziil6faj irdnyaba
lehetséges (RHYMER & SIMBERLOFF 1996). Amennyiben a hibridizacié erds
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génaramlast okoz, a populacidok genetikailag hasonlok lesznek (METTLER et
al. 2013).

A vizsgalt koltéallomanyok esetében ezt a megszerkesztett filogenetikai
torzsfa topologiaja is igazolta (3. fiiggelék). A folyamatos érintkezés masik 6
oka a prezigotikus izolacio, amely tobbnyire az eltérd forrasigényen (pl.
¢lohely, taplalék), vagy életcikluson (pl. koltés iddzitése) alapul. Annak
ellenére, hogy a két faj tavaszi érkezési ideje és éves reprodukcios ciklusa
kiilonbozik (STADIE 1991), a teleldhelyek tavolsaga a klimavaltozas miatt az
elmult évtizedekben megvaltozhatott annyira, hogy tavaszi érkezésiik kozotti
idokiilonbség csokkenjen. Ennek kovetkeztében a korabbindl intenzivebb
kompeticié alakulhat ki, amely egy erdsen fragmentélt éldhelyeken tovabb
noveli a hibridizacié esélyét. Mivel a hibridizacié nem egyforméan hat az
ivarokra, ez a flilemiilék énektanulasaban is megmutatkozik (CATCHPOLE et
al. 1984). A himek fertilisek, ami visszahat az énektanulasra azaltal, hogy a L.
luscinia visszaszorulasa miatt a szomszédos revirekbdl egyre tobb kevert
éneki hibrid, illetve L. megarhynchos him énekel.

A két faj énekének nagyfokt hasonlosaga miatt a L. luscinia tojok a
kevert énekii hibrid partnert is elfogadjak (CATCHPOLE et al. 1984), ezért a L.
luscinia megmaradt tojoi is csak ezekkel allhatnak parba. A L. megarhynchos
¢s L. luscinia fajok kozott 1étrejové hibridizacio, és az ennek
kovetkezményeként eldallt tojosterilitas posztzigotikus izolaciot jelent,
Természetes kornyezetben azonban bizonyos fajparok hibridjeinél nem csak
sterilitds, hanem fertilitas is eléfordul. A Ficedula fajok esetében példaul
kimutattak, hogy a tobbszords generaciokbol (Fz, Fs...Fn) szarmazo hibridek
néha fertilisebbek lehetnek, mint az Fy hibridek (GELTER et al. 1992). Ezért, a
jovOben fontos lenne megtudni, hogy a fiilemiilék esetében mekkora a fertilis
hibridek ardnya az egyes generaciokban.

A novekvd fertilitds ugyanis az aszimmetrikus génaramlasbol eredd
szelekciés nyomast csokkentheti (GELTER et al. 1992), ezaltal a hibridek
terjedését féken tartja, ugyanakkor azt specialis életciklusuk (pl. vonulasi
szokas) IS befolyasolja (RUEGG 2008). Amennyiben a hibridek kevésbé
optimalis vonulasi szokést 6rokolnek, akkor ez a hibridizacio elleni szelekciot
elésegiti (RUEGG 2008, ROHWER & IRwIN 2011, METTLER et al. 2013). A
vonuldsi szokasokban meglévd kiilonbségek emiatt hozzdjarulhatnak a
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reproduktiv izolacidhoz, igy csokkentve az eltérd fajok kozotti génaramlést.
Mivel a kiilonb6z6é vonulési utvonalak a populaciok szamara eltérd talélési
lehetdségeket kinalnak, vonulasi stratégidjuk fliggvényében egyesekre
er6sebb, mig masokra gyengébb szelekcio hat (LIEDVOGEL et al. 2011). A
baratposzatak (Sylvia atricapilla) szimpatrikus populacidinak legujabb,
izotdpos vizsgalata alapjan a délnyugat- és délkelet-eurdpai madarak F;
hibridjei koztes (déli) vonulasi orientacioval rendelkeznek (METTLER et al.
2013, ROLSHAUSEN et al. 2013). Azon baratposzatak, amelyek a kontakt zona
kozEépso részérdl szarmaztak, vonulasi iranyuk délnyugati-északnyugati volt,
ami a déli-délkeleti vonulasi iranyG madarak (igy a hibridek, illetve a
délkeleti x délkeleti parok) elleni szelekciora utal (METTLER et al. 2013). Az
ilyen populaciokon beliili genetikai szerkezet egyedi kiilonbségekhez vezet a
vonulasi viselkedésben (ROLSHAUSEN et al. 2013). Kovetkezésképpen, a
hibridzonak fejlédésére, dinamikdjara az egyedi, tehat a hibridek Aaltal
hasznalt vonulasi Utvonalak hatdssal vannak. A tavolsag-alapi szelekcios
hatds azonban a megvizsgalt koltéallomanyokban (a csekély foldrajzi
tavolsagok miatt) feltehetden kevésbé érvényesiil, ezért ennek megismerésére
a jovOben tovabbi célvizsgalatok javasolhatok.

V1. 3. A koltéallomanyok filogenetikai vizsgalatanak értékelése

A markervizsgalatok egyik & célja, a L. luscinia felsé-tiszai
jelenlétének ellendrzése volt. Mdasodsorban a négy vizsgalt populéacio
filogenetikai és morfologiai jellemzbinek Osszehasonlitasa volt a cél. A
mtDNS vizsgalatok egyik jelentés eredménye, hogy L. luscinia haplotipus a
Fels6-Tisza mintavételi teriiletrdl nem keriilt el (Acs & KOVATSs 2013), ami
arra utal, hogy ez a faj eltiint az itteni él6helyekr6l. A szatmar-beregi
populacion kiviil, a tobbi haplotipus csoport genetikailag homogén volt, ezek
a L. megarhynchos-hoz sorolandok.

A DNS szekvencia-vizsgalat egyik legérdekesebb eredménye, hogy a
Bockerek-erdébol (Szatmar-Bereg, Vamosatya) egy olyan L. luscinia kladot
sikeriilt kimutatni, amely a tobbi haplotipus csoporttdl tisztan elkiilonithetd
(3. fuggelék). Az eredmény ujszeriiségét a morfologiai és genetikai
vizsgalatok eltéré eredménye IS mutatja: az ujonnan felfedezett parafiletikus
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klad L. luscinia mitokondrialis DNS-sel, de a L. megarhynchos-ra jellemzd
morfologiaval rendelkezett. Ez a két faj kozotti introgresszio bizonyitéka,
melyet korabban csak a felsé-tiszai allomanyban feltételeztek (SCHMIDT
1986b).

Ezen kiviil az Gj L. luscinia klad genctikailag a Sverdlovskaya
térségében ¢él6 populacidkhoz all kozelebb, amely evolicios szempontbol
keleti irdnyu, azsiai kapcsolat bizonyitéka.

A populéciok kozotti genetikai differencialtsag mértéke adott teriileten
kapcsolatba hozhatdé az adott faj elterjedési mintazatdval (VAURIE 1957,
SAETRE et al. 2001, PACKERT et al. 2007). Az egybefliggd, vagy kevésbé
tagolt elterjedési teriilettel rendelkez6 fajok genetikai differencialtsaga
alacsonyabb, mig a tagolt elterjedési struktira nagyobb kiilonbségekhez vezet
(HEwWITT 1999). A vizsgalat soran kapott eredmények ennek megfeleléen
alakultak, hiszen a vizsgalatba bevont allomanyok koziil genetikailag a L.
megarhynchos rendelkezik Osszefliggd teriilettel, mig a L. luscinia-t csak
egyetlen helyrdl sikeriilt kimutatni. A kapott filogenetikai kladogram és a
tavolsagmatrixok alapjan, az altalam vizsgalt L. megarhynchos allomanyok a
Kaukazus eldterében elnyuld Kelet-europai siksag (Fekete-tenger keleti
partvidéke, Krasnodar térsége) populaciéival allnak rokonsagban (Acs &
KovATs 2013). A haplotipus-kladok filogenetikai mintazata a kelet-eurdpai
¢s a batorligeti populaciok kozeli kapcsolatat mutatja.

A szekvencidk taxonomiai besoroldsa alapjan tehat, a két faj eloszlasa
kozott jelentds kiilonbség allapithaté meg: a vizsgalt allomanyt 93,9 %-ban a
L. megarhynchos, amig a szatmar-beregi haplotipus csoport altal képviselt L.
luscinia minddssze 6,1 %-os aranyban reprezentalja. Ez egyben a L. luscinia
jelentds  mértékli  visszaszoruldsat is jelzi a kordbban  becsiilt
allomanynagysagahoz (SCHMIDT 1986b, HARASZTHY 1998) képest.

A filogenetikai kapcsolatok megvitatasakor a kérdéses fajok vonulasi
szokasaira is sziikséges kitérni, mivel ez a rekolonizaciés tutvonalak
feltérképezését is segiti. A legjabb geolokatoros ¢€s izotopos niche-
vizsgalatok alapjan nagy pontossaggal igazoltak, hogy a L. megarhynchos
telelteriiletei populacio-specifikusak: a Nyugat- és Dél-Europaban kolto
populéciok délnyugati iranyban vonulnak ¢s Nyugat-Afrikdban (Libéria,
Ghéna, Nigéria, Kamerun) telelnek, mig a kelet-eurdpaiak délkeleti iranyban
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tavoznak, és a telet a kozép-afrikai térségben (Dél-Csad, Kozép-Afrikai-
Koztarsasag, Kongo) toltik (HAHN et al. 2013).

A nyugati és déli populaciok teleldhelyei atfednek, mig a keleti
allomany ezekt6l hatarozottan elkiiloniil. Ett6l eltéréen, a L. luscinia kolt6-
teleléhely kapcsolatairol mar kevesebb informaciéval rendelkeziink.
Geolokatorral felszerelt svédorszagi egyedek (n = 35) mozgasai alapjan azt
talaltak, hogy a faj — a Szahara atrepiilése utan — harom egymast kovetd
teriileten (Szudan, Eszak-Kenya, Kelet-Zambia) huzamosabb id6t tolt el
(STACH et al. 2012). A bazishelyek kozotti mozgasa, az eséket kovetd
rovargradécios csucsokkal esik egybe, ami kovetkezetes, komplex telelési
magatartasra utal. A nagy fiilemiilék tehat szakaszosan vonulnak Afrikdban,
¢s vonulasukat tobb palearktikus énekeshez hasonléan (LACK 1983) a téli
esOzésekhez igazitjak. A kisszamu visszafogasi adatok szerint, az Gsszel
atvonuld példanyok altaldban észak-nyugat, észak ¢és észak-kelet feldl
érkeznek hazankba (HARASZTHY 1998).

A filogenetikai kapcsolat-vizsgalatok alapjan (Acs & KovATs 2013)
bizonyos, hogy az orszag kozépsé (Ocsa) és északkeleti részére (Felsé-Tisza)
a Kelet-europai-siksagon kolté populaciokbol is érkeznek vonulok. A hazai
éléhelyek azonban kiilonb6zd szerepet toltenek be a faj vonuldsdban: a
szezonon beliil visszafogott madarak eltéré tomeggyarapodasabol kovetkezik,
hogy egyes helyeket (pl. Ocsa) a zsirtartalékok feltdltésére (CSORGO & LOVEI
1995), amig mas teriileteket (pl. Bodva-volgy) csak atmeneti pihenésre
hasznalnak (KovATs 2012).

A dolgozat témajat érintéen a fenti megallapitasok azért fontosak, mert
az eljegesedési iddszakok és a madarvonuldsi utvonalak kapcsolatai, a
posztglacialis szétterjedési utvonalakat tiikrozik (BERTHOLD et al. 2003). A
geolokatorral igazolt koltbteriilet-telelSteriilet kapcsolatok a  refigium-
elméletet (HEwWITT 1999) erdsitik meg: a nyugat- és dél-europai L.
megarhynchos populaciok egy nyugat-afrikai, mig kdzép- és kelet-eurdpai
allomanyai kozép-afrikai refugiumbol népesithették be az eurdpai
koltohelyeket. A L. luscinia esetében még nincsenek nagyobb mintaszamon
alapul6 eredményeink, de a rezidens telel6pontok elhelyezkedésébdl (STACH
et al. 2012) itélve itt is egy kelet-, délkelet-afrikai refugiumrol beszélhetiink.
Az emlitett kiilfoldi vizsgalatoktol eltekintve, még nem ismerjiik részleteiben
az egyes populaciok vonulasi taktikajat, illetve differencialtsagat.
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Kiilonosen igaz ez a kelet-eurdpai és azsiai allomanyokra, melyekr6l
egyelore nem tudhatd, hogy pontosan milyen utvonalon ¢és iitemben
kozlekednek Afrika felé. Hazai viszonylatban, a kolté- és telelohelyek kozotti
populacids szintli kapcsolatok teljes mértékben hianyoznak, mint ahogy a
vizsgalt hibridek (feltehetéen sajatos) vonulédsi szokasairél sincsenek
adataink. A hianyz6 kapcsolatokat az emlitett konnektivitas-vizsgalatokkal
sziikséges tisztdzni a jovOben. Ennek segitségével lehetové valna, a
feltételezett refugiumokbol  torténd  szétterjedés-mintazat  pontosabb
rekonstrudldsa és 0sszehasonlitasa.

V1. 4. A vedlési mintazat értékelése

A madarak energiajuk jelent6s részét a tollazat évenkénti (ciklikus)
vedlésére forditjak (GINN & MELVILLE 1983, JENNI & WINKLER 1994). A
vedlés iddtartama nagyon véaltozatos az eurdpai énekesmadarak kozott. Amig
a nagytestli fajok (pl. Corvus frugilegus) vedlése 140-180 napig is eltarthat,
addig az Eszaki-sarkkoron tal koltd hosarmany (Plectrophenax nivalis)
vedlése 28-30 nap alatt befejezddhet (GINN & MELVILLE 1983). Altalanos
szabalynak tekinthetd, hogy az éallando vagy rovidtava (parcidlis) vonuld
fajok vedlése tovabb tart, mint a hosszutavii vonuloké (GINN & MELVILLE
1983, JONES 1995), amely a kolto- és a teleldhelyek kozotti eltérd tavolsagbol
adodik. A rezidens és parcialis vonulasi stratégiat kovetd fajok vedlése 40-80
napig, amig a hosszatava vonuloké 30-50 napig tarthat (JENNI & WINKLER
1994).

A vedlés id6tartama és a vonulds soran megteendd tavolsag, illetve az
arra rendelkezésre allo 1d6 kozott tehat szoros az Osszefliggés (JENNI &
WINKLER 1994, KELEMEN et al. 2000). Vonulasi stratégiajuk fiiggvényében
azonban még a hasonlé tavolsagokra vonulo ¢€s széles elterjedési fajoknal (pl.
Acrocephalus scirpaceus, Locustella luscinioides, Saxicola rubetra, Sylvia
borin, S. nisoria) is jelent6s valtozékonysag figyelhetd meg a vedlési
stratégiakban (PEARSON 1973, BERTHOLD & QUERNER 1982, GINN &
MELVILLE 1983, AIDLEY & WILKINSON 1987, HASSELQUIST et al. 1988.,
LINDSTROM et al. 1993, JENNI & WINKLER 1994, JONES 1995, HALL &
FRANSSON 2001). Szamos faj esetében a rovidebb tavolsagra vonuld déli és
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délnyugati populaciok lassabban, mig az északabbra koltok gyorsabban
vedlenek (pl. Turdus merula) (GINN & MELVILLE 1983, GWINNER 1996,
Busse 2000). Ennek hatterében genetikai €s kdrnyezeti tényezOk allnak
(GWINNER 1996, HELM & GWINNER 1999, 2001).

A legtobb vizsgalat elsésorban a bonyolultabb életciklusu fajok (pl.
Locustella luscinioides, Phylloscopus trochilus, Locustella certhiola
Acrocephalus orientalis) vedlési szokasat célozza (pl. NISBET 1967, PEARSON
& BACKHRUST 1983, BUKI 1985, NORMAN 1990, RYMKEVICH 1990, NORMAN
1991, NIKOLAUS & PEARSON 1991, UNDERHILL et al. 1992, HULLO &
GERGELY 2000, KELEMEN et al. 2000), azonban a vedlés populacids szintii
variacioi az egyszerlibb stratégiat koveté fajok (pl. Turdus merula, Parus
major, Luscinia spp.) esetében sem tisztazottak eléggé (SVENSSON 1992). Az
altalanostol eltérd vedlési mintdzat megfigyelésére szdmos példa akad
(GLADWIN 1969, DWOSETT 1971, 1972, NISBET & MEDWAY 1972, DHONDT
1973, GINN 1975, GASTON 1976, GALBRAITH 1977, BANKS 1978, GINN &
MELVILLE 1983, EVANS 1986, HASSELQUIST et al. 1988), amely a legtdbb
esetben az adott populaciora jellemzd. Mivel a vedlés a madarak éves
ciklusan beliil az egyik legfontosabb folyamat, a szokatlan vedlési mintazat
populécids szintli szokasokat (pl. reprodukcid, taplalkozas) is jelezhet
(WILLIAMSON 1965, SWANN & BAILLIE 1979).

A régionkban kolté énekesmadarak koziil tobb faj vedlési stratégiajarol
még csak feliiletes ismeretekkel rendelkeziink. Néhany hosszatava vonul6
(pl. Ficedula hypoleuca) és rezidens madarfaj (pl. Parus major) esetében
eléfordul, hogy a himek a koltés, illetve a fiokanevelés befejezése elott mar
megkezdik a vedlést (DHONDT 1981, KELEMEN et al. 2000). A lemaradast a
tojok részben ugy kompenzaljak, hogy (i) (rezidens fajokesetében) rovidebb
1d6 alatt cserélik ki a tollaikat, vagy (ii) (vonuld fajok esetében) a
rendelkezésre 4all6 id6 rovidsége miatt a vonulds idejére vedlésiiket
felfiiggeszthetik (pl. Phylloscopus trochylus) (NORMAN 1990, 1991, 1994,
1998).

A vedlési stratégiak tehat részben az ivartol, sebességiik pedig az egyed
kondiciojatol fiiggenek (GINN & MELVILLE 1983, NORMAN 1997, BUSSE
2000, HELM & GWINNER 2001), de befolyasolja az adott é16hely mindsége és
az elérhet6 taplalékforras is (BUSSE 2000, KELEMEN et al. 2000). A kozeli
¢s/vagy konnyen megszerezhetd taplalék a tollcserét idében biztonsdgosabba
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teheti, amig a tavoli és/vagy nehezen elérhetd taplalék a vedlésre fordithato
energiat csokkentd tényezd, ami miatt a vedlés idében elhtizdédhat (GINN &
MELVILLE 1983, Busse 2000).

A vedlésnek két f6 tipusat, (i) a részleges vedlést és (ii) a teljes vedlést
kiilonboztetjiik meg. A teljes vedlés a kéz- és karevezdk sorban torténd
cseréjével jar, amely soran az evezOk cseréje meghatirozott szekvencia
(sorrend) szerint megy végbe (GINN & MELVILLE 1983, SVENSSON 1992,
Busse 2000). A részleges vedlés a vallevezdkre, ritkin egy vagy két
karevezlre és részben, vagy akar egészben a farktollakra is kiterjedhet (GINN
& MELVILLE 1983, SVENSSON 1992).

Az adult fiilemiilék A&ltalaban teljes, mindkét szarnyra kiterjedd
postnuptialis descendens vedlést végeznek. Ennek alapjan a vedlés
meghatarozott szekvencia szerint megy végbe, vagyis az evezdtollak egymas
utdn cserélddnek (GINN & MELVILL 1983, JENNI & WINKLER 1994, SVENSSON
1992). Ekkor valamennyi szarnytoll, testtoll és faroktoll is teljesen
kicserélodik. Ez a stratégia fordul eld leggyakrabban az adult madaraknal, bar
akadhatnak kivételek (MAGNANI 2004). Az evezdk vedlése mindkét szdrnyon
szimmetrikusan ¢és a két evezOcsoport kozott centrifugalisan megy végbe. A
jellemzd szekvencia szerint az elsd karevezd akkor cserélddik, amikor a 4-7.
kézevezd novekszik és vedlése befejez6dott (BERGER 1967, GINN & MELVILL
1983, SVENSSON 1992, JENNI & WINKLER 1994). Vizsgalataim alapjan négy
egyed azonban nem ezt a stratégiat kovette, hanem a karevezdket kihagyva
folytatta a vedlést (6. melléklet, 4-5. kép) (KOVATS & UDVARI 2009). A
fiilemiilék altaldban a koltési szezon vége utan, de még a vonulas eldttkezdik
meg vedlésiiket (BERGER 1967, GINN & MELVILLE 1983, STRESEMANN &
STRESEMANN 1966), de az julius el6tt sohasem indul meg (JENNI & WINKLER
1994). Ez a kelet-eurdpai populaciok esetében is mindig julius masodik felére
esik (DEMENTIEV & GLADKOV 1954). Az elso toll altalaban janius 25. és
augusztus 5. kozott, illetve julius 10. koriil cserélédik ki (BERGER 1967).

Az eltér6 vedlési mintazat kialakulasa nagy mértékben fligghet attol is,
hogy az év soran az egyedek hogyan idézitik életik f6 eseményeit. A
madarak a vedlés alatt azokat a tollakat cserélik késobb — tehat a kedvezdtlen
id6szakhoz kozelebb —, amelyeknek nagyobb hatasa van a repiilési
képességiikre, gyorsabban kopnak és kevesebb energidba keriil a vedlésiik.
BARTA et al. (2006) az optimalis vedlési stratégiak kapcsan készitett modellje

84



szerint az azonos tollpasztan 1évo tollak vedlési sorrendjének kialakitdsaban a
kornyezetnek jelentGs a szerepe. Az egyedi ¢letmenet kihatassal van az egyed
altal hasznalt vedlési stratégiara (JENNI & WINKLER 1994). Azokndl az
énekesmadaraknal, amelyeknek jol ismerjik vedlési sajatossagaikat, a
tollcsere iddzitésében szinte mindenhol eléfordul a nemek kozotti kiillonbség.
Sok fajnél el6fordul, hogy a himek a koltés, vagy a fidkanevelés befejezése
elott elkezdik a vedlést, mig a tojok csak késobb vedlenek. Ez mas
hosszatava vonulé (pl. F. hypoleuca, HEMBORG 1998) és a rezidens fajoknal
(pl. Parus major, DHONDT 1981) egyarant elofordul. Az altalam tapasztalt
rendellenes vedlésre kétféle magyarazat szolgalhat: (i) a madarak a karevezok
vedlését a vonulas idejére megszakitjak (,,arrested moult”) (pl.
energiatakarékossag céljabol), igy a tobbi tollat csak a telel6tertileten cserélik;
vagy (ii) felfiiggesztett vedlést (,,suspended moult”) végeznek (MEAD &
WATMOUGH 1976, BERTHOLD & QUERNER 1982, SVENSSON 1992, JONES
1995), amely régi és uj tollakat egyarant tartalmaz. Az utobbi esetben a nem
vedlett evez6k mar csak a kovetkez6 teljes vedléskor cserélddnek (pl. nadi
tiicsokmadar Locustella luscinioides, (KELEMEN et al. 2000). A batorligeti
példanyok azonban nem felfiiggesztett vedlést végeztek, mivel annak f6
ismérve, hogy idOtartama egybeesik az 6szi vonulassal. Mivel a vizsgalt
egyedek vedlése junius elején, vagyis még koltési idében zajlott, a
felfiiggesztett vedlésre vonatkozo hipotézis elvethetd. Ezen kiviil a kérdéses
példanyokon subcutan zsir nem volt, ami szintén vonuldshoz val6 késziilédés
ellen szol. Ezeket figyelembe véve, a kérdéses korai vedlés egy prenoptualis
¢és posztnuptialis szakasz kozotti sajatos stratégiaval lehetne leginkabb
jellemezni. A madarak tollazata jo allapotd (kopasmentes) volt, ezért nem
zarhato ki, hogy ezek a példanyok Afrikaban is végeznek egy teljes vedlést (a
telel6helyen eltoltott erre béven elegendd). Az adult madarak évi két teljes
vedlése ritka startégia a Palearktisz énekesei korében (SVENSSON 1992), és
eddig csak néhany faj esetében bizonyitott (pl. Lanius tigrinus, L. cristatus
(STRESEMANN & STRESEMANN 1971), Phylloscopus trochilus (NORMAN 1991,
1998).

A batorligeti egyedek ,sietve” cserélték evezdtollaikat, a ndvekvd
tollak fejlettségébdl itélve vedlésiik mar majusban megindult. Nem tudhat6
pontosan, hogy a vizsgalt madarak miért kezdték ilyen koran a vedlést, illetve
miért nem indult meg a kézevezdk vedlése alatt a karevezOk cseréje. A
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vedlési mintdzat teriileti eltérésére az egyik logikus valasz az lenne, hogy egy
nagy elterjedésii faj esetében, a délebbi populéciok ,,raérnek” késébb vedleni,
mivel nem kell hosszabb utat megtenniiik, mint a sokkal északabbra koltd
¢s a korai vedlés ciklikussagat kellene vizsgalni. Az évente rendszeresen,
azonos iddszakban végzett tollcserét az adott populdcid szempontjabol
normalisnak kell tekinteniink (GINN & MELVILLE 1983, SVENSSON 1992,
JENNI & WINKLER 1994).

A batorligeti populacio junius eleji vedléséhez csak egy hasonld példat
talaltam: 2009 janius 3-an, a cseh Mlada Boleslav kornyékén (50°24°39”E,
14°56°147K) egy adult L. megarhynchos x L. luscinia steril hibrid tojot
fogtak (REIFOVA et al. 2011a). A teriileten a legtobb L. megarhynchos janius
17. és augusztus 21. kozott kezdi meg a vedlést (KVEREK 2008). Az egyed
kézevez6i (hasonldan az altalam megvizsgalt példanyokhoz) aktiv vedlésben
voltak, de a karevezOkre nem terjedt ki. A tollak fejlettségébdl arra
kovetkeztettek, hogy azok vedlése mar majus 28-an megindult. Az egyeden
nagy mennyiségll subcutan zsirt is talaltak annak ellenére, hogy a fililemiilék
altalaban csak az 0szi vonulas el6tt, hirtelen kezdenek tartalékfelhalmozasba
(STADIE 1991). A korai tollvaltas okaként két lehet6séget jelolnek meg: (i) a
madéar a korabbi években nem koltott, ezért vedlését mar néhany héttel
korabban megkezdte, mint a rendszeresen koltd tarsai (habar ennek indoklasa
elmarad). A hibrid tojo korai vedlésének oka a hibridsterilitas; (ii) a vedlés
helytelen id6zitését a sziil6fajok éves szaporodasi ciklusanak eltérése okozza,
ami a hibridekben a korai vedlés kialakulasahoz vezet. Ez utobbi mas taxonok
esetében, példaul az afrikai €s az eurdpai ciganycsuk fajok (Saxicola torquata
rubicola — S. t. axillaris) kozott is megfigyelheté (HELM & GWINNER 1999).
Mivel a Batorligeten befogott madarak himek voltak, ezek korai vedlése a
hibridsterilitassal nem magyarazhat6. A fiillemiilék 6szi taplalékaul szolgalod
fekete bodza érése a klimamelegedés kovetkeztében korabbra tolodott
(SzaBO et al. 2009). Ezért, bizonyos populaciok korabban kezdhetnek
zsirtartalék-felhalmozasba.

Amennyiben a madarak a felvett taplalékot a vedlés mieldbbi
befejezésére forditjak juniusban, a korabban megujult tollazattal ,,raérnek”
egy szamukra sokkal alkalmasabb (akar tdvolabbi) taplalkozohelyre eljutni a
vonulas tényleges megkezdése elott. A hamarabb kicserélt tollazat ugyanis
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lehetové teszi azt is, hogy a madarak akar hosszabb, de biztonsagosabb (pl.
biztosabb taplalékforrasokat kinald) tutvonalon koézlekedjenek afrikai
telelohelyiik felé. A koltés alatt meginduld (akar részben vagy akar egészében
befejez6dd) vedlés azonban az egyed életmenetére alapvetd hatassal van,
mivel ekkor a koltésre és a vedlésre rendelkezésre allo id6t (és energiat) a
madarnak egyszerre kell beosztania. A vedlési sajatossag tehat az adott
populécio koltési ciklusa, vagy az egyedi €letmenet miatt is kialakulhat. A
fotoperiodus hossza (amely augusztusban rdvidebb, mint a jiniusi-juliusi
idészakban), valdszinlileg figyelmeztetd jelként jatszik kozre abban, hogy
vonulas el6tt az egyednek mikor kell kezdenie a vedlést (BARTA et al. 2006).
BARTA et al. (2006) modellje igazolta, hogy bizonyos allapotvaltozok (pl.
tollmindség, energiatartalékok) jelentésen befolyasoljak a vedlés és vandorlas
1d6zitéseét.

A kimutatott filogenetikai kapcsolatokat figyelembe véve sziikséges
lenne megtudni, hogy a kelet-curdpai (és az azsiai) populaciok a batorligeti
alloményhoz hasonlo, vagy eltérd vedlési szokdsokkal rendelkeznek. A
refagium hipotézis, illetve a posztglacialis rekolonizacié elmélet szerint
ugyanis, a foldrajzi izolaciét kovetden szamos populacid megérizhette
életciklusat (HEWITT 1999, 2000, 2004).

V1. 5. Az élohelyhasznalat vizsgalat eredményeinek értékelése

Adott éldhelytipus teljes elkeriilését Gsszesen két esetben tapasztaltam.
A bodvai allomany a szarmazék erdd tipust, mig a szatmar-beregi madarak a
faiiltetvényeket elkeriilik. A szarmazék erdok elkeriilése arra utal, hogy ez az
¢léhelytipus ott inkabb a magasabb fekvésli, hegyvidéki erdétombokben
fordul el6 (lasd 4. melléklet, 1b. térkép) és nem a fészkelés vagy taplalkozas
szempontjabol kedvezdbb, folydhoz kozeli ligetekben. A Boddva-volgyben
eléforduld faiiltetvények aljnovényzet-szerkezete miatt azonban ezek
alkalmas koltohelyet jelentenek. Ezzel magyarazhatdé a vizsgalt allomany
fatiltetvényekkel szembeni pozitiv preferencigja. A felso-tiszai allomany
esetében a madarak az atmeneti természetességli ¢lohelyeket kedvelik jobban,
mig a batorligetiek a szarmaz¢ék tipust élhelyeket.
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Ennek oka a mar bemutatott nagyfoku él6hely-fragmentacio. A vizsgalt
koltéallomanyok koziil a szatmar-beregi madarak preferencia-mintazata volt a
legszabalyosabb. A preferencia-értékek a magasabb foku természetesség feldl
az alacsonyabb fel¢ fokozatos csokkenést mutattak. A természetes szerkezet
¢léhelyek kedveltsége ennél a populacional volt a legnagyobb, ami arra utal,
hogy itt ebben az ¢él6helytipusban talalhatok meg a koltéshez ¢és
fiokaneveléshez sziikséges feltételek (forrasok).

Az ¢él6hely-preferencia vizsgélatok alapjan azt varnank, hogy a
territoriumok altaldban a magasabb természetességli ¢lohelyekre esnek.
Ennek ellenére heterogenitast tapasztaltam. A pozitiv preferencia-érték nem
csak a magasabb, hanem az alacsonyabb természetességii ¢l6helyek esetében
is kimutathato volt, ami vegyes él6helyhasznalatra utal. A hibridizacios
ovezetben koltd allomanyok tehat az dkologiai szempontbol diverzebb és a
homogénebb éldhelyeket egyarant elfoglaljak.

Az eredmények azt mutattdk, hogy a magasabb természetességli
¢l6helyek akar teljes elkeriilése is eléfordulhat (pl. Bodva, Fels6-Tisza). A
bddvai allomany esetében példaul az atmeneti természetességli él6helyek
preferaltsiga maximalis (Px= 1), mig a természetes ¢l6helyeké csak ennek
fele (Px= 0,51) volt. Ez ellentmond annak, hogy az egyedek altalaban a
nagyobb természetességii élohelyeket foglaljak el. Az eltérd preferenciak
tehat jelen esetben nem az él6helytipusok altalanos diverzitasara, hanem
inkabb az adott faj specifikus forrasigényeinek meglétére, vagy hidnyara
utalhatnak. A szatmar-beregi allomany él6helyvalasztasi mintazata a tobbit6l
jol elkiiloniil. Az egyedek kifejezetten a nagyobb természetességii ¢lohelyeket
preferaljak, mig a homogénebb ¢lohelyeket egyértelmiien elkeriilik. A kapott
mintdzat magyardzata, hogy a Szatmar-Bereg teriiletén meglévé erdds
¢lohelyek a L. luscinia szamara még megfelelnek. Az él6helyvalasztas, a
morfologiai jellemzdok és a genetikai eredmények is arra utalnak, hogy a L.
luscinia allomanya ezen a teriileten élt tal legtovabb. A tobbi allomany
esetében a preferencia-mintazat kevertebb képet mutat és a L. megarhynchos
¢élohelyvalasztasat tiikrozi. A fiilemiilék altaldban a talajon, vagy annak
kozelében fészkelnek. A fiatalok &tlagosan négyhetes korukban valnak
teljesen Onallova €és hagyjdk el a revir teriiletét, de ennek eléréséig az
aljnovényzet (Urtica spp., Rubus spp., stb.) nélkiilozhetetlen rejtekhelyet
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jelent szamukra (SORJONEN 1980, BANKOVICS, CSORGO és AMRHEIN Szobeli
kozlései, sajat megfigyelések).

Ezen kivil a sziilodk a fiokdk etetéséhez sziikséges taplalékot
(16sztinyogok, lepkehernyok, pdokok) szintén ebbdl a szintbdl szerzik be
(SORJONEN 1980, HARASZTHY 1998). A fészkel6hely megfelel6 aljndovényzet-
boritottsaga és Osszetétele a fidkanevelés szempontjabol tehat alapvetd
fontossagli (STUTTARD & WILLIAMSON 1970, SORJONEN 1980).

A fiilemiiléknél a filopatria igen nagyfoku, vagyis az egyed évrdl-évre
ugyanazt a territoriumot foglalja el. Ezt azért fontos megemliteni, mert a
megjelolt egyedek ¢élohely-preferenciai a visszafogasok altal kapott adatokkal
a késobbiekben 0Osszehasonlithatok. Az eltérd iddészakok preferencia-
értékeiben talalt kiilonbségek egyuttal az élohelyek megvaltozasat is jelzik.

VI. 6. A Luscinia luscinia allomanycsokkenésére vonatkozo
eredmények értékelése

A L. luscinia, korabbi koltéfajunk helyi allomanycsokkenésére tobb
magyarazat is szolgal. A faj ¢él6helyigényébdl kiindulva a csokkenés
els6dleges oka az ¢élohelyek erds fragmentéacidja. A fragmentalt erdei
¢lohelyeken gyakran mutathat6 ki szegélyhatas, ahol a ragadozok szdma miatt
nagyobb a fészekpredacio (BALDI 1996, KEYSER et al. 1998, PRIMACK 2001),
mig az ¢éléhelyfoltok belseje felé¢ haladva a fészkek, igy az utodok tulélése
fokozatosan n6 (ROBINSON et al. 1995, BALDI 1996). Az alkalmas ¢l6helyek
hidnya miatt megnd a fészekdenzitds, ami 6nmagéaban is kisebb fészkelési
sikerhez vezet (PATON 1994, BALDI 1995, KEYSER et al. 1998). Ez az
erdoirtassal szorosan Osszefiigg (BALDI 1996), ami egy talajon fészkeld
madarfaj szamara fokozott hatranyt jelent. Amennyiben az alkalmas ¢él6hely
Osszteriilete redukalddik, csokken az alkalmas territoriumok és az egyéb
forrasok elérésének a lehetOsége is, amely egyedszam csokkenéséhez vezet
(STEPHENS et al. 2003).

A fiilemiilék erds territorialis fajok, ezért az él6helyek elfoglaldsa soran
gyakran alakul ki kompeticio (SORJONEN 1986b, LiLLE 1988, AMRHEIN et al.
2002, 2004a, 2004b, VOKURKOVA et al. 2013). Ebben a két faj eltérd
szezonalitasa jelentGs szerepet jatszik: a him fiillemiilék hamarabb érkeznek
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meg eurdpai koltéteriiletiikre, mint a nagy fiilemiilék (HARASZTHY 1998,
SCHMIDT 1986a, STADIE 1991), mivel Kkolt6- és teleldhelyiik eltérd
tavolsagokra talalhato (CRAMP 1988, 1993).

A visszaérkezés eltéré idOzitése miatt a flilemiilék a jobb mindségii
¢léhelyeket hamarabb elfoglalhatjak, konkurenciat jelentve ezzel a tarsfaj
szamara.

Adott populéacidrendszerben szamolni kell a populaciok kozotti
migraci6 kovetkeztében fellépd géndramlassal. Lengyelorszagi populdcioknal
bizonyitott, hogy a génaramlas a L. megarhynchos-tol a L. luscinia iranyba
folyik (STorRCHOVA et al. 2010). Mivel a L. luscinia az ottani teriileteken
joval gyakoribb elterjedésii, populacioi stabilabbak, igy erésebb kompeticios
nyomast gyakorolhat a masik fajra (REIFOVA et al. 2011b). A populéaciok
genetikai  szubstrukturaltsiga és  differencialtsdga kozott tehat a
kompeticidban is kiilonbségek varhatok amiatt, hogy a rekolonizéaci6 soran a
két faj terliletenként eltéré aranyban terjedt el. Mivel az er6s génaramlas
nagyobb foku szubstruktiraltsaghoz vezet, a zona kozepe felé iranyulod
génaramlas altalaban jelentdsebb (STORCHOVA et al. 2010).

A kapott morfologiai mintazat alapjan a génaramlas a lengyelorszagival
ellentétes, vagyis a L. luscinia-tol a L. megarhynchos iranyba mutat. A Kis
populaciok esetén a drift mellett fellépd beltenyésztés miatt csokken a
genetikai variabilitas, mivel a genotipusgyakorisigok a homozigotasag
fokozddasanak iranyaba tolodnak. A hibridsterilitas altal keltett genetikai
barrier (pl. posztzigotikus izolacido) és a monogam parzasi szokas a Kis
populéciok fennmaradasa ellen hat6 tényezdket csak erdsitik.
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VII. Kovetkeztetések, javaslatok

Komplex morfologiai 6sszehasonlitd vizsgalatokban gyakran az a {6
cél, hogy a populaciok (csoportok) elkiilonitése minél megbizhatobb
modszerekkel torténjen, ezzel egyiitt a modszer alkalmas legyen a
differencialasra alkalmatlan valtozok szelektalasara. A dolgozatban kozolt
klasszifikalasi eredmények alapjan a RF és a CART megbizhato statisztikai
modellek a populaciokat jellemzdé lényeges valtozok feltarasara. Ezért,
mindkét modell széles kori alkalmazasa javasolhaté a hasonld jellegii
morfologiai  Osszehasonlitd  vizsgalatokban. A modszerek szimultan
hasznalata kiilondsen az olyan széles elterjedésii fajok esetében lehet sikeres,
amelyek helyi populacioi kozott a meglévé biometriai  kiilonbségek
kismértékiieck és fokozatosak (pl. Calandrella spp., Galerida spp.,
Phylloscopus spp.) (CRAMP 1988, HANSKI & TIAINEN 1991, SVENSSON 1992).

A filogenetikai eredmények alapjan a L. megarhynchos allomanyok
genetikai diverzitdsa alacsonynak adodott, tehat ezek kozott intenziv a
génaramlas. A Kis genetikai tavolsagok miatt a rokoni kapcsolat szorosnak
mondhatd. A megvizsgalt allomanyok filogenetikailag a kelet-eurdpai
populédcidkhoz éallnak a legkdzelebb, amely a térség egyik fo rekolonizéacios
utvonalan fekszik (HEwITT 1999). A markervizsgéalatok azt mutattak, hogy a
L. luscinia a Fels6-Tisza magyarorszagi szakaszarol, mint fészkel6 faj, eltlint.
Ennek oka egyrészt az él6helyek mindségi romlasa, és ennek koszonhetden a
L. megarhynchos—szal val6 hibridizacio. Mivel az interspecifikus hibridek
genetikailag a batorligeti csoporthoz allnak kozelebb, a batorligeti ¢l6hely
refagialis kiindulopontot jelenthetett az északabbra fekvd (pl. Fels6-Tisza,
Bodva) teriiletek rekolonizaciojaban.

A morfologiai-, és filogenetikai eredmények alapjan a L. luscinia faj a
szatmar-beregi vizsgalati teriileten még megtalalhatd. Ezt az ¢éldhely-
preferencia mintazat is megerdsitette. A tobbi allomany esetében mar joval
homogénabb a kép, az ¢€l6helyvalasztasi mintazatok inkabb a L.
megarhynchos éléhely-igényeit tiikrozik. A hibridizacid6 szempontjabdl ez
Iényeges elem, mivel ez is alatamasztja, hogy a két faj keveredését az
¢lohelyek megvaltozasa valoban eldsegithette.
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A reproduktiv izolaltsag hidnya a kozelrokon fajok kozott introgressziot
indukal. Ennek kovetkeztében csokken a genetikai diverzitas, a ritka allélok
kiesésével pedig a populacio fennmaradasa veszélybe kertil.

A L. luscinia fels6-tiszai eltiinése, és a hibridek nagy aranya ezért a kis
populaciok sériilékenységére hivja fel a figyelmet. A hibrid egyedek jelenléte
tehat részben indikator szerepet tolt be, igy a kapott informéciokat elsésorban
az él6helykezelési tevékenységek meghatarozasa soran lehet felhasznalni.
Ennek figyelembe vételével a karosnak itélt folyamatok (pl. éldhelyvesztés)
idében felismerhetok és sziikség esetén javithatok. Tovabbi vizsgalatok
javasolhatok azonban az allomanyok genetikai struktrajanak részletesebb
feltarasara. Célszerli volna meghatarozni példaul, hogy a populaciokban
melyik ivar genetikai differencidloddsa a nagyobb. Az ivarok -eltérd
szétterjedési stratégidja, ¢és kompeticidja ugyanis az erdsebb ivari
differencialodas miatt is bekdvetkezhet. Ez genetikai  szempontbodl
elénydsebb, mivel noveli a heterozigdciat.

A batorligeti allomany esetében kimutatott szokatlan vedlési mintazat
szintén Uj tudomanyos adat. Mivel a kapott mintazat azt igazolta, hogy a
vedlés idozitése még a genetikailag hasonlo egyedek kozott sem egységes, a
korai vedlést az adott allomany éves életciklusanak természetes részeként kell
értelmezniink. Igazolhatd tehat, hogy egyes populaciok sajatos vedlési
rendszert is alkalmazhatnak. Ennek hatterében alternativ viselkedési formak
(pl. a taplalék eltéré felhasznalasa, eltéré idGbeosztas, stb.) allhatnak. A
kialakuldsaért  felelés tényezOk részletesebb  feltarasdhoz  tovabbi
mintateriiletek bevondasa javasolt.

Az ¢loéhely-preferencia értékei kozott heterogenitas volt kimutathato.
Pozitiv preferencia a magasabb és az alacsonyabb természetességli ¢lohelyek
esetében is el6fordult. Ezek kozott azonban nem volt szignifikansan
kiilonbség, ami arra utal, hogy a territoriumok kivalasztasat az eltérd
természetességli €lohelyek alapvetéen nem befolyasoljak. A kolt6helyek
kivalasztasa a filemiilék esetében jobban fiigghet a mikroéléhelyektdl (pl.
elegenddé aljndvényzet megléte a fiokanevelés miatt) (SORJONEN 1980). A
mikroéldhelyek kovetkezetes hasznalata kapcsan tovabbi vizsgalat javasolt,
amellyel értékes informaciokhoz lehet jutni (pl. van-e kiilonbség a predatorok
eldli elrejtdzésre, vagy a taplalkozasra hasznalt éléhelytipusok kozott).
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VIII. Uj tudoméanyos eredmények dsszefoglalasa

Atfogoan vizsgaltam két testvérfaj, a Luscinia megarhynchos és L.
luscinia szimpatrikus elterjedésti allomanyainak morfologiai-, vedlési
jellemzdit, filogenetikai kapcsolatrendszerét ¢és  €lohely-preferenciajat
genetikai vizsgalatokkal megprobaltam feltérképezni a két faj hibridizaciojara
utald jeleket. Ennek kapcsan osszefiiggéseket kerestem a hibridizacio, és a L.
luscinia korabban feltételezett hazai allomanycsokkenése kozott.

Négy fiilemiile allomany (‘Bodva’, ‘Fels6-Tisza’, ‘Szatmar-Bereg’ és
‘Batorliget’) morfologiai jellemzdit vizsgaltam. Osszesen 121 megmért egyed
bevonasaval ~ meghataroztam a  koltdalloményok  elkiilonitéséhez
felhasznalhato morfologiai valtozokat, majd az allomanyokat ezek alapjan
Osszehasonlitottam. A 1ényeges morfoldgiai valtozok szelekcidjara a véletlen
erddk (RF) ¢és a dontési fak (CART) modszereket eredményesen
alkalmaztam. Megallapitottam, hogy az allomanyokat leginkabb a kézevez6k
hossza (P,, P3, P4), masodsorban pedig a csérméretek (BL, Bw) alapjan lehet
elkiiloniteni. Ezen valtozok kozott nagyfoku korrelaltsag is jelentkezett.

A morfometriai vizsgalatok alatdmasztottdk tovabba azt is, hogy a L.
luscinia tipusos példanyai a Fels6-Tisza vizsgalt részérdl eltiintek. A kapott
morfologiai eredmények arra utalnak, hogy a teriileten jelenleg a L. luscinia x
L. megarhynchos interspecifikus hibridjei és a L. megarhynchos fordulnak
eld. Az alkalmazott modszerek (linedris modell, Levene-teszt, véletlen erdo,
dontési fa, diszkriminancia analizis) alapjan a szatmar-beregi populécié a
bodvai, a felsé-tiszai €és a batorligeti alloméanyoktol hatdrozottan
elkiilonithetd, igy ezt morfoldgiailag 6nalld csoportnak tekintends. Mivel az
eredmények alapjan az alkalmazott statisztikai modellekkel (kiilondsen a RF,
CART) mas problémas taxonok dsszehasonlitasa is hatékonyan elvégezhetd,
javasoltam a modszerek széleskorii hasznalatat.

Megallapitottam, hogy a megmért egyedek 6,92 %-a (n=9)
interspecifikus hibrid. A hibridek magas aranya arra utal, hogy a L.
megarhynchos altal egy nagyobb fokt introgresszios nyomas zajlik. A
morfoldgiai karakter eltolodasok és a hibridek aranya stabil, ndvekvo
hibridpopulacié meglétére utalnak.
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A filogenetikai eredmények igazoltdk, hogy a vizsgalt allomanyok a
kelet-europai populaciokkal mutatnak rokonsagot, azaz posztglacialis
szétterjedésiik is ebben az irdnyban torténhetett. A DNS szekvenalas
segitségével, a Szatmar-beregi allomanyban (Bockerek-erdé) olyan ©6nalld
haplotipus csoport keriilt eld, amely L. megarhynchos morfologiaval, de L.
luscinia mtDNS-sel rendelkezett. A mitokondrialis introgresszié alapjan arra
lehet kovetkeztetni, hogy a korabbiakban a L. luscinia err6l a teriiletrél
kiszoritotta a L. megarhynchos-t és azt periférikus él6helyekre izolalta. Mivel
azonban a L. megarhynchos-szal ellentétben a szatmar-beregi populacidban
nem voltak olyan egyedek, amelyek tipikus L. luscinia morfologiaval és
mtDNS-sel rendelkeznének, e faj sziildipéldanyainak jelenléte egyel6re nem
bizonyithato, igy tovabbi vizsgélatok sziikségesek.

A molekuléris 6ra altal kapott divergencia-id6értékek alapjan, a két faj
az utolsd pleisztocéni glacialist megeldzden, mintegy 13,000 évvel ezeldtt
valhatott el egymastol. A szatmar-beregi L. luscinia klad a kelet-eurdpai
populacioktdl kb. 1300 évvel ezeldtt szakadt el, majd innen kolonizalta a
térséget. Ennek alapjan ez az introgresszids folyamat, a varakozdsokkal
ellentétben nem az elmult évtizedekben, hanem mar joval kordbban
megkezdddhetett. Kovetkezésképpen, nem valdszinii, hogy a két faj kozotti
génaramlas csak az utdbbi idében indult volna meg, esetleg csak antropogén
hatasra. Mivel a mésik hdrom allomany genetikailag homogénnek adodott,
arra lehet kovetkeztetni, hogy az elkiiloniilésiik ota eltelt id6 nem volt
elegendd arra, hogy jelentds mértéki mutici6 halmozddjon fel a
mitokondrialis génjeikben. A genetikai vizsgalatok egyik érdekes eredménye,
hogy az interspecifikus hibridek filogenetikailag a batorligeti csoporthoz
allnak kozelebb. A batorligeti és a kelet-eurdpai allomanyok kdzott meglévd
szoros kapcsolat pedig arra utal, hogy a batorligeti refigiumban izolalddott
populécié rekolonizécids kiinduldpontot jelenthetett a kornyezd éldhelyek
felé.

Vizsgaltam az allomanyok koltési iddszak alatti vedlését. Csak a
batorligeti teriileten voltak vedld egyedek (n=24), ami az Osszes vizsgalt
példany (n=154) 15,6 %-a. Ezek vedlése az dszi postnuptialis teljes vedléssel
megegyez0 mintazatu volt. A kézevezdk cseréjét azonban junius elején mar
részben befejezték, tehat a vedlést a szokasosnal hamarabb (kb. 30-40 nappal
korabban, majusban) kellett megkezdjék. Kilenc példany a karevezdket
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kihagyva folytatta a vedlést. Ilyen vedlési mintazatot és id6zitést, a fiillemiilék
esetében még nem észleltek. A rendellenes vedlés himeknél fordult eld, ezért
ez nem magyarazhato hibridsterilitdssal. Az eltéré id6zités hatterében mas
hatasok (pl. ¢léhelyvaltozas, genetikai hatasok, elérhetd taplalékforrasok
mindsége ¢és mennyisége, 1dOzités-stressz) allhatnak. A kapott mintazat a
vedlés populacios szintii differencialtsagara utal. Az eredmény 0jszerlisége,
hogy a populaciok vedlési rendszere még a kisléptékii allomanyok kozott sem
mindig egységes. A koltési szezon alatti vedlés teljesebb korli megértését
kiilon program keretében javasolt vizsgalni a késobbiekben.

Az él6hely-pereferencia vizsgalatokkal igazoltam, hogy a populaciok
kiilonb6z6é természetességli élohelyeket preferdlnak, és nem kizdrdlag a
legjobb mindségiicket foglaljak el. Megallapitottam, hogy a revirek
kivélasztasat nem befolydsolja az él0helyek természetessége, amely adaptiv
plaszticitasra utal. A hibridizacios 6vezet koltéallomanyait tehat a kevert
¢léhelyhasznalat jellemzi.

A fels6-tiszai L. luscinia maradvanypopulacioja kapcsan a DNS
vizsgalatok PCR-negativ eredményt adtak, melynek alapjan a faj a korabbi
koltohelyérdl elttint. Ennek {6 oka egyrészt az ¢€l6helyfragmentacio
(szegélyhatas), masrészt a L. megarhynchos—szal valo intenziv hibridizacio,
és az ennek kovetkeztében eldallt, a posztzigotikus izolaciobol eredd
hibridsterilitds. Az ¢élohely-szerkezetek 4talakulasa a fiilemiilék intenziv

crer

igazol.
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IX. Summary

I comprehensively examined characteristics of morphology, moulting,
phylogenetic relationships and habitat-preferences in a contact zone of two
sister species of nightingales Luscinia megarhynchos and L. luscinia in
North-Eastern Hungray between 2006 and 2013. | would have liked to know
whether the two species hybridize with each other using morphological and
genetic studies and if so, in what extent. In this context, |1 was looking for
relationships between hybridization and hypothetic decreasing of the former
population of L. luscinia.

| investigated morphological characteristics of four populations called
‘Bodva’, ‘Felsd-Tisza’, ‘Szatmar-Bereg’ and ‘Badtorliget’, respectively in the
northeastern region of Hungary. In total, 121 individuals were measured and
compared with each other on the basis of different biometrical characteristics.
For the prediction of relevant morphological variables, random forest (RF)
and classification and regression trees (CART) methods were effectively
used. The statistical results confirmed that the four populations can primarily
be characterized by on the basis of the length of primaries (P, P3, P4) and on
bill sizes (BL, Bw), secondly, while other morphological traits showed
greater similarities between the populations. Further, these variables highly
correlated with each other. The morphometric analysis also confirmed that
nominotypical L. luscinia was extinct from the studied site of the Fels6-Tisza.
The morphometrical results showed that interspecific hybrids of L. luscinia x
L. megarhynchos and L. megarhynchos can only be found in the Felso-Tisza
and its surroundings, presently. Based on the utilized methods (linear model,
Levene's-test, random forests, classification and regression trees, and linear
discriminant analysis) Szatmar-Bereg population was significantly differed
from population of Bédva and Felsd-Tisza and Batorliget. Thus, individuals
of the Szatmar-Bereg are considered as a morphologically separated group.
According to my findings, extensive use of classification models of RF and
CART are recommended for similar comparative morphological studies.
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In total, 6.92 % of measured individuals were interspecific hybrids
(n=9). It suggests a high level pressure of introgression takes place from the
L. megarhynchos to L. luscinia. The morphological character displacements
and the proportion of hybrids refers a stable hybrid population.

The phylogenetic results confirmed that the four populations clustered
to those marker haplotypes originated from Eastern Europe. Using direct
sequencing of the mitochondrial DNA, a strong evidence for a haplotype
group of Szatmar-Bereg (Bockerek Forest) was found, which had L.
megarhynchos morphology but of L. luscinia’ mtDNA. Based on the
mitochondrial introgression | suggest that former stand of L. luscinia ousted
L. megarhynchos from this area to peripheral habitats. However, | did not find
individuals which both phenotypically and morphologically are L. luscinia in
the Szatmar-Bereg contrary to the L. megarhynchos. Thus, presence of
parental specimens of L. luscinia has not been proven yet, thus, further
research is needed.

Based on divergence time values obtained by molecular clock, the two
coexistent Luscinia species might be separated before the last Pleistocene
glaciation ca. 13.000 years ago. Szatmar-Bereg’ L. luscinia population might
be diverged from its Eastern European’ stands approximately 1.300 years
ago, and colonized the studied region later. It suggests introgression process
did not begin in the past decades, but much more earlier. Consequently, it is
unlikely that gene flow have recently been started between the two species by
human impact solely. The other three populations were genetically
homogeneous suggest there was not enough time to accumulate a significant
mutation in their mitochondrial genes to separation. One of the most
interesting of the genetic analyses was that interspecific hybrids are
genetically closest to the Batorliget population nor to others. The relationship
between the populations of Batorliget and Eastern Europe suggests isolated
refuge nightingale’ stand of Batorliget might be a focal point of the
recolonization to surrounding areas.

| investigated the moulting system of the four populations during
breeding season. Twenty four (15.6%) moulting individuals of all
investigated birds (n=154) were captured in Batorliget only. Their moulting
showed common postnuptial moulting pattern. The exchange of primaries has
already completed partially in those individuals at the beginning of June, so
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they had to begin the moulting earlier than usual (about 30-40 days earlier in
May). Nine birds almost finished the change of the primaries, but their
moulting did not extend to the secondaries. This strategy has not been
reported in adult nightingales under breeding period in Hungary yet. The
early moulting could not caused by hybrid sterility in case of male
individuals. Thus, it suggest that early onset of moulting process may be a
natural part of those population’s annual life cycle. The possible explanations
for this outlier moulting pattern can be found in environmental changes, the
quality and quantity of available food resources or time stress. This novel
result showed that moulting system is not uniform in genetically closely
related populations, but some of them follow alternative strategies. However,
to obtain a better overview of moulting system, further investigations are
recommended during the breeding season.

I confirmed that the four investigated populations did not differ
significantly in their habitat-preferences. | found that selection of territories is
not affected by the naturalness of habitat types which refers to adaptive
plasticity. Hence, sympatric nightingale’ population characterized by a mixed
habitat selection.
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X. Koszonetnyilvanitas

Az elsék kozott szeretném koszonetemet kifejezni témavezetémnek Dr.
Varga Zoltannak, hogy a kutatbmunkamat iranyitotta. K6sz6ném a munkahoz
adott utmutatasait és végtelen tiirelmét. Nagyon koszonom Dr. Harnos Andrea
tars-témavezetOnek a statisztikai elemzésekhez nyujtott segitségét, amely a
dolgozat magjat képezi. Koszonom Dr. Csorgé Tibornak a munkakhoz adott
szakmai és modszertani tanacsait. Kimerithetetlen segitokészségét, tanitasat —
amit gyerekkorom Ota kaptam — nem tudom elegendd halaval kifejezni.
Koszonettel tartozom Dr. Barta Zoltannak, aki a Kutatas-tervezést és a dolgozat
végso kialakitasat szamos otlettel segitette.

Kiilon koszondom Urban Helganak a mintdk és az adatok terepi
begylijtéséhez nyujtott segitségét, amely nélkiil ez a dolgozat nem késziilhetett
volna el. Koszonettel tartozom Ferencz Beatrix szakkonyvtarosnak és Biiki
Jozsefnek, akik a nehezen hozzaférhetd6 irodalmak beszerzésében voltak
segitségemre.

Ko6szondm Dr. Szép Tibornak az €l6helyvaltozasok kapcsan megosztott
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XII. Fiiggelékek

1. fiiggelék. DNS szekvenalasokhoz felhasznalt mintak GenBank azonositdé szamai és
szarmazasi helyei (KA: Kazahsztan, KR: D-Korea, MK: Macedonia, MM: Myanmar,
MO: Mongoélia, E-HU: Kelet-Magyarorszag, C-HU: Kozép-Magyarorszag, NE-HU:
Eszakkelet-Magyarorszag, N-HU: Eszak-Magyarorszag, IR: Iran, RU: Oroszorszag, SW:
Svédorszag, NO: Norvégia, UWBM: Burke Museum of Natural History and Culture
(University of Washington), NRM: Svéd Természettudomanyi Muzeum, ZMMU:
Moszkvai Zoologiai Muzeum. (z6ld szin: sajat gylijtésekbdl szarmazo szekvenciak, fekete
szin: GenBank szekvenciak)

Faj GenBank zcl:z(grlmsit() kéd, Gyiijtési hely
L. luscinia GQ482131 Sverdlovskaya, RU
L. luscinia GQ482130 Sverdlovskaya, RU
L. luscinia GQ482132 Kirov, RU
L. luscinia GQ482129 Moskov, RU
L. luscinia GQ482128 Moskov, RU
L. luscinia GQ482134 Kaliningrad, RU
L. luscinia GQ482133 Smolensk, RU
L. luscinia DQ683476 Malmon, SW
L. luscinia GU571964 Orebro, SW
L. luscinia GU571473 Telemark, NO
L. luscinia GU571474 Telemark, NO
L. luscinia JQ740221 Vamosatya, E-HU
L. luscinia JQ740231 Tiszadob, NE-HU
L. luscinia JQ740232 Ocsa, C-HU
L. luscinia JQ740233 Tiszadob, NE-HU
L. luscinia JQ740241 Ocsa, C-HU
L. luscinia JQ740246 Vamosatya, E-HU
L. megarhynchos GQ482137 Krasnodar, RU
L. megarhynchos GQ482135 Krasnodar, RU
L. megarhynchos GQ482136 Alma-Ata, KA
L. megarhynchos DQ683477 Bazangan, IR
L. megarhynchos JQ175292 MK
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L. megarhynchos JQ175293 MK

L. megarhynchos JQ740216 Perkupa, E-HU

L. megarhynchos JQ740217 Tornanadaska, N-HU
L. megarhynchos JQ740218 Tornanadaska, N-HU
L. megarhynchos JQ740219 Szogliget, N-HU

L. megarhynchos JQ740220 Szogliget, N-HU

L. megarhynchos JQ740222 Tarpa, E-HU

L. megarhynchos JQ740223 Tivadar, E-HU

L. megarhynchos JQ740224 Fehérgyarmat, E-HU
L. megarhynchos JQ740225 Batorliget, E-HU

L. megarhynchos JQ740226 Tiszabercel, E-HU
L. megarhynchos JQ740227 Tiszalac, NE-HU

L. megarhynchos JQ740228 Tiszalac, NE-HU

L. megarhynchos JQ740229 Tiszaluc, NE-HU

L. megarhynchos JQ740230 Tiszaluc, NE-HU

L. megarhynchos JQ740234 Tiszabercel, NE-HU
L. megarhynchos JQ740235 Tiszaluc, NE-HU

L. megarhynchos JQ740236 Mariahalom, MN-HU
L. megarhynchos JQ740237 Tiszaluc, NE-HU

L. megarhynchos JQ740238 Tiszalac, NE-HU

L. megarhynchos JQ740239 Tiszaluc, NE-HU

L. megarhynchos JQ740240 Tiszabercel, NE-HU
L. megarhynchos JQ740242 Vamosatya, E-HU
L. megarhynchos JQ740243 Perkupa, E-HU

L. megarhynchos JQ740244 Tiszadob, NE-HU

L. megarhynchos JQ740245 Tarpa, E-HU

L. megarhynchos JQ740247 Tivadar, E-HU

L. megarhynchos JQ740248 Perkupa, E-HU

L. brunnea JQ175290 Chin, MM

L. brunnea JQ175291 Chin, MM

L. calliope GQ482118 Sopochnoe-lake, RU
L. calliope GQ482121 Sopochnoe-lake, RU
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L. calliope GQ482119 Sopochnoe-lake, RU
L. calliope GQ482112 Kamchatka, RU

L. calliope GQ482120 Sopochnoe-lake, RU
L. calliope GQ482114 Khabarovsk, RU

L. calliope GQ482115 Magadansk, RU

L. calliope GQ482113 Krasnhoyarsk, RU

L. calliope GQ482117 Dornod, MO

L. calliope GQ482116 Irkutsk, RU

L. cyane GQ482126 Sakhalinsk, RU

L. cyane GQ482123 Primorskiy Kray, RU
L. cyane GQ482124 Magadansk, RU

L. cyane GQ482122 Khabarovsk, RU

L. cyane GQ482125 Krasnoyarsk, RU

L. cyane GQ482127 Dornod, MO

L. sibilans GQ482138 Sakhalin, RU

L. sibilans GQ482139 Kamchatka, RU

L. sibilans GQ482140 Irkuts, RU

L. sibilans GQ482141 Khabarovsk, RU

L. sibilans EF515794 KR

L. svecica GQ482142 Kirov, RU

L. svecica GQ482143 Labytnangi, RU

L. svecica GQ482144 Murmansk, RU

L. svecica GQ482145 Tyva, RU

L. svecica GQ482146 Chukotskiy Avtonomnaya, RU
L. svecica GQ482147 Tormanskoe swamp, RU
L. svecica GQ482148 Tormanskoe swamp, RU
L. svecica DQ433005 Lappland, SW

L. svecica DQ433776 Tyva, RU

L. svecica DQ433777 Kamchatka, RU

L. svecica GU571475 Oppland, NO

L. svecica GU571476 Oppland, NO

L. svecica GU571965 Norrbotten, SW
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L. svecica GU571966 Norrbotten, SW
Ficedula albicollis GQ481892 Kursk, RU
Ficedula albicollis GQ481893 Kursk, RU
Ficedula albicollis GQ481894 Kursk, RU
Ficedula hypoleuca GQ481896 Kursk, RU
Ficedula hypoleuca | GQ481897 Kaliningrad, RU
Ficedula hypoleuca GQ481898 Kursk, RU
Ficedula hypoleuca GQ481899 RU

Ficedula hypoleuca GQ481901 RU

Ficedula hypoleuca GU571395 Oslo, NO
Ficedula hypoleuca GU571396 Oslo, NO
Ficedula semitorquata | GQ481913 Krasnodar, RU
Ficedula semitorquata | GQ481914 Akhmetovska, RU
Ficedula semitorquata | GQ481915 Krashaya Polyana, RU
Monticola gularis GQ482168 New-Barag, MO
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2. fiiggelék. A mintateriileteken befogott egyedek Osszesitett morfometriai adatai
csoportonként (Bodva, Fels6-Tisza, Szatmar-Bereg, Batorliget).

Morfolégiai S
X

Populacié valtozé SD Me min-max Cvpg N
MWL 86,73 2,15 86,00 83,0-92,0 2,48 33

wh 48,36 3,14 48,00 43,0-59,0 6,49 33

WP 4750 5,49 46,51 38,8-65,5 11,57 28

wm 8,38 129 8,45 6,0-12,0 15,39 28

rLP, 2,70 1,24 3,00 16 4593 33

P, 60,32 2,29 60,00 54,0-64,0 3,80 28

Ps 66,04 2,40 66,00 60,0-70,0 3,63 28

Bédva

P, 64,64 2,57 64,50 58,0-69,0 3,98 28

I/11. 26,15 1,30 26,00 23,5-28,5 4,97 33

TL 73,42 2,89 74,00 67,0-80,0 3,94 33

Bm 2392 150 24,00 22,0-28,5 6,27 33

BL 1722 0,73 17,20 15,3-19,0 4,24 33

Bw 423 0,23 420 4251 5,44 33

TA 27,25 0,71 27,00 26,0-30,0 261 8

MWL 87,79 2,18 88,00 82,0-92,0 2,48 38

wh 49,16 2,40 49,00 44,0-54,0 4,88 38

wP 47,00 4,76 46,67 31,7-58,6 10,13 37

wHm 8,65 2,30 8,17 5,3-18,0 26,59 37

rLP, 2,11 141 2,00 05 66,82 38

P, 61,95 2,04 62,00 57,0-65,0 3,29 37

. Ps 67,63 1,99 68,00 63,0-72,0 2,94 38

Fels6-Tisza

Py 66,39 2,00 67,00 62,0-71,0 3,01 37

I/11. 26,30 1,37 26,00 23,0-29,0 521 37

TL 75,82 2,64 76,00 68,0-80,0 3,48 38

Bm 22,93 1,59 23,05 19,0-26,0 6,93 38

BL 16,72 0,72 16,80 15,3-18,2 431 38

Bw 4,18 0,22 4,10 3,8-47 5,26 38

TA 26,92 1,05 27,00 24,0-29,0 3,90 38
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2. fiiggelék folytatasa.

Populacio ‘lt/;(l)tl;f;);égiai X SD Me min-max Cvigg N
MWL 8822 188 8800 830920 213 23
W 50,75 599 4900 46,0-760 1180 23
WP 4870 363 4831 430-565 746 23
werm 9044 227 900 63163 2405 23
rLP, 222 165 200 -25 7432 23
P, 66,35 464 6800 600740 699 23
, P, 7,70 415 7200 67,0-800 579 23
Szatmir-Bereg 7048 399 6900 660780 566 23
. 2669 165 2700 240-290 618 23
TL 7465 217 7500 700-800 291 23
Bm 2303 130 2320 184-248 564 23
BL 1733 107 17,50 155192 6,17 23
Bw 426 024 420 3847 563 23
TA 2765 119 2700 250-31,0 430 23
MWL 8767 154 8800 820890 179 27
W 4834 156 4800 460-51,0 323 27
WP 4700 290 4719 367517 617 27
W 871 137 940 63110 1570 27
[P, 174 094 200 04 5402 27
P, 60,81 173 6100 57,0-640 284 27
P 66,30 149 67,00 64,0-600 225 27
Batorliget
P, 6522 158 6600 620-680 242 27
. 2537 094 2500 234-27.0 371 27
TL 7452 137 7500 720-790 184 27
Bm 2303 154 2420 197-266 644 27
BL 1748 071 1750 16,3186 406 27
Bw 438 019 440 4048 434 27
TA 2748 075 2700 260-300 273 27
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3. fiiggelék. A Luscinia és Ficedula génusz-csoportok filogenetikai poz

szekvenciak alapjan (a poszteriori értékek az el

SZInu mar;
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4.1. fiiggelék. A korai, normalis vedlési szekvenciat kovetd egyedek vedlettségi
stadiuma (kodok: 0 = 6reg toll; 1,2,3,4 = vedlés alatti, eltérd fejlettségi stadiumban 1évo
tollak; 5 = teljes hosszusagat elérd uj toll)

Evezo tipusa és sorszama

Kézevezok Karevezok Vallevezok

Egyed Szarmy 1 2 3 4 5 6 7 8 9 101 2 3 4 5 6|1 2 3

1 Bk 5 5 5 5 4 3 30 0|33 200 0[0 0 o0
' Jobb szimmetrikus
) B 5 5 5 2 3 3 3 00 0|3 3 2 10 0[0 2 o0
' Jobb szimmetrikus
3 Bk 5 5 5 4 3 2 2 2 0 0|3 2 2 10 0f[0 0 1
' Jobb szimmetrikus
A B 5 5 5 4 4 3 3 3 0 0|3 3 2 00 0|1 0 o0
' Jobb szimmetrikus
c B 5 5 5 5 5 3 3 2 0 0|4 2 2 10 0[0 0 o0
' Jobb szimmetrikus
6 Bk 5 5 5 5 4 3 2 2 0 0|3 2 200 0[0 0 o0
' Jobb szimmetrikus
; Bk 5 5 5 4 3 3 1 1 0 0|3 3 2 00 0[0 0 o0
' Jobb szimmetrikus
o B 5 5 5 3 3 2 1 10 0|3 1000 0[O0 0 o0
Jobb szimmetrikus
9 Bk 5 5 5 4 3 3 1 1 0 0|4 3 3 00 0[O0 0 0
' Jobb szimmetrikus
10 Bk 5 5 5 5 3 2 2 2 1 0|4 3 3 00 0[0 0 o0
' Jobb szimmetrikus
B 5 5 5 4 3 3 1 1 0 0|2 1000 0[O0 0 o0
11. . .
Jobb szimmetrikus
Bk 5 5 5 4 3 3 1 1 0 0|4 3 000 0[O0 0 o0
12. . .
Jobb szimmetrikus
13 Bk 5 5 5 5 4 4 3 3 0 03 1000 0[0 0 0
' Jobb szimmetrikus
Bk 5 5 5 4 3 3 3 30 0|3 2 000 0[0 0 o0
14, . .
Jobb szimmetrikus
15 Bk 5 5 5 5 4 3 32 2 032 100 0|1 0 0
' Jobb szimmetrikus

134



4.2. fiiggelék. A Korali, aberrdns vedlési stratégiat kovetd egyedek vedlettségi stadiuma
(kédok: 0 = oreg toll; 1,2,3,4 = vedlés alatti, eltéro fejlettségi stadiumban 1évo tollak; 5 =
teljes hossziisagat elérd 1j toll)

Evezo tipusa és sorszama

Kézevezok Karevezok Vallevezok

Egyed Szarmy 1 2 3 4 5 6 7 8 9 101 2 3 4 5 6|1 2 3

1 Bk 5 5 5 4 4 3 30 0|00 O0O0GO0TO0|5 5 5
' Jobb szimmetrikus

) B 5 5 3 3 2 1000 0|0 0000 0[5 5 5
' Jobb szimmetrikus

3 B 5 5 55 5 3 3 20 0|0 0O0O0GO0 0[5 5 5
' Jobb szimmetrikus

A B 5 5 5 5 4 0 000 0|0 O0O0O0GO0 0[5 5 5
' Jobb szimmetrikus

c B 5 5 55 3 2 000 0|0 O0OO0OO0GO0 0|4 5 5
' Jobb szimmetrikus

6 Bk 5 5 5 5 5 4 3 3 0 0|0 0O0O0GO0 0[5 5 5
' Jobb szimmetrikus

; Bk 5 5 5 3 3 1 000 0|0 O0O0O0GO0 0[5 5 5
' Jobb szimmetrikus

g Bk 5 5 5 5 4 4 3 2 0 0|0 0000 0[5 5 5
' Jobb szimmetrikus

9 B 5 5 5 5 5 4 4 00 0|0 0000 0[5 5 5
' Jobb szimmetrikus
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X111, Mellékletek

1. melléklet. Also farokfedok mintazata

1. kép. A Luscinia megarhynchos also farokfedéinek mintazata (Fels6-Tisza, Tiszaluc).
2. kép. A Luscinia luscinia als6 farokfeddinek mintazata (Bodva-volgy, Perkupa).
3. kép. A L. megarhynchos x L. luscinia hibrid alsé farokfeddinek mintazata (Fels6-

Tisza, Tiszabercel). (Sajat készitésti fényképfelvételek.)
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1.1. melléklet. Szarnyformak

Szamy 77-86 (n 31)

2 kéze, = 4/5
vagy = 5 {= 5/8)

1. abra. A Luscinia megarhynchos szarnyformaja (SVENSSON 1992).

Szamy 82-91 (n 18)

n
2 kéze. =4
{= ¥5)

1-1C
N

2. abra. A Luscinia luscinia szamyformaja (SVENSSON 1992).
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2. melléklet. Elterjedési térképek
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1. térkép. A Luscinia megarhynchos megarhynchos elterjedése (sotétnarancs:
koltotertilet Europaban; vilagos narancs: telelGteriilete Afrikaban) 2. térkép. A Luscinia
luscinia elterjedése (spenodtzold: koltéteriilet Eurdpaban; vilagoszold: telel6tertilet

Afrikaban) (forrds: www.iucnredlist.org)
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3. melléklet. Mintavételi teriiletek térképe

Ukrajna

Romania

1. térkép. A vizsgalati teriiletek elhelyezkedése (1: Bodva, 2: Fels6-Tisza 3: Szatmar-
Bereg, 4: Batorliget).
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4. melléklet. Eldhelyek

1-2. kép. Bodva folyot kiséro fliz-éger ligetek (Perkupa) és hegylabi erddssztyepp
jellegli €ldhelyek (Tornanadaska). 3-4. kép. Fiz-nyar ligeterd6 Tiszabercel és
Tiszatelek kozotti artéren. 5. kép. Idos kocsanyos tolgyes erdotomb szegélye
(Tiszaluc-Baranyszeg). 6. kép. Reliktum lapszegélyi erdétarsulas (Batorliget).
(Sajat készitésti fényképfelvételek.)
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5. melléklet. Halok

1. kép. Erdoszélen felallitott 2,5 x 7 m hosszu fliggényhal6 (a nyil a halo alatt
elhelyezett magnét jeloli) (Bodvaszilas). 2. kép. Artéri ligeterdben felallitott
2,5 x 30 m hosszi nagyhald miikddés kozben (Tiszabercel). (Sajat készitést
fényképfelvételek.)
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6. melléklet.

g7

1. kép. Atmeneti szinezetii Luscinia megarhynchos (Tiszabercel).

2. kép. Vonulaskor gytiriizott Luscinia luscinia (Perkupa). (Sajat
készitést fényképfelvételek.)
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3. kép. Luscinia megarhynchos x L. luscinia interspecifikus hibrid els6
kézevezOjének helyzete a leghosszabb kézfedohoz képest (Felso-Tisza,
Tiszabercel). 4-5. kép. Korai, rendellenes vedlést végzé L. megarhynchos

(Batorliget). (Sajat készitésii fényképfelvételek.)
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