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Bevezetés

A koltésparazitak egy funkciondlisan elkiiloniilé természetes
ellenség-csoportot alkotnak a ragadozé-parazita kontinuum
mentén, amelyek nemrokon egyedek (gazdak) sziil6i gondozasat
kihasznalva novelik sajat szaporulatukat (Pollock és mtsai. 2021).

Az 6t kiillonb6z6 csaladba tartozd 109 obligat kéltésparazita
madarfaj tojasait mas fajok fészkébe rakja, utdédai felnevelésére
kényszeritve azokat. A gazdafajok tobbréti védekezést
fejlesztettek ki a koltésparazita fajok ellen, amely 6éhatatlanul egy
evoluciods fegyverkezési versenyhez vezetett (Dawkins és Krebs
1979). Ezek a védekezések lehetnek megel6z6 intézkedések
(tgynevezett frontvonali védelem; Feeney és mtsai 2012; Medina
és Langmore 2016;) vagy parazitizmust enyhité intézkedések
(Davies és Brooke 1988; Noh és mtsai, 2018). Az el6bbiek a
koltésparazita parazitalasi esélyét csokkentik, mig az utébbi a mar
bekovetkezett koltésparazitizmus negativ hatdsait hivatott
csokkenteni. A gazda-koltésparazita rendszereket vizsgald
korabbi torekvések a kérdésekre koncentraltak leginkabb,
amelyek a fegyverkezési verseny vizudlis aspektusait (pl., a
koltésparazita tollazati- és tojashéj-mintazatbeli adaptacioi), a
parazitizmus elleni védekezés koltségeit, illetve a gazdak
fészkelGhely-valasztasi adaptaciés csereviszonyait vizsgaltak.
Meglep6 mddon, alig talalunk olyan 2015 el6tt kdzolt tanulmanyt,
amely a  gazda-koltésparazita  rendszerek  akusztikus
vonatkozasait vizsgalja. Ezek a tanulmanyok szinte kizardlag azt
vizsgaljak, hogy hogyan manipulalja a koltésparazita fioka a
fészekben akusztikus jelzésekkel a sziil6i gondozas mértékét
(Davies és Brooke 1988, Davies 2000). Ugyanakkor, az adult
koltésparazitak kozti akusztikus kommunikacio-, illetve az
akusztikus és vizudlis szignalok kapcsolata sem képezte
tudomanyos vizsgalddas targyat.

A doktori disszertacios munkam célja a kakukk Cuculus
canorus és a nadirigé Acrocephalus arundinaceus kozti akusztikus
kommunikacio-, illetve a  kakukkok kozti akusztikus
kommunikacid vizsgalata. Dolgozatomban  bemutatott
tudomanyos munkakbol két tanulmany a kakukk és nadirigd kozti
interspecifikus koevolicios kapcsolat akusztikus vonatkozasait



vizsgdlja, két dolgozat meg a kakukkok kozti intraspecifikus
kommunikacié vizsgalatarél szél.

Célkitiizések

I. tanulmany: A nadirigé riasztohangjanak jelzésértéke a
tojo6 és him kakukkok szamara fészekkeresés soran

A riasztéhangok olyan jelzések, amelyeknek célja az ellenség
elriasztasa, vagy a kozelben él6 egyedek figyelmeztetése egy
kozos veszélyforras jelenlétérél. A riasztas koltséges lehet a
riasztd egyed szamdra, mivel a riaszt6 egyed magara vonhatja
ragadozoi figyelmét. A riasztds szerkezete és intenzitdsa
informaciét kozvetithet az ellenség jellegzetességeirdl (pl. 1égi
vagy szarazfoldi ragadozé; Strnad és mtsai. 2012),
elhelyezkedésérdl vagy tavolsagardl (Krytofkov és mtsai. 2011),
illetve a fenyegetés jellegérdl (pl., kifejlett madarak ragadozoéja,
fészekpredator vagy koltésparazita; Trnka és Prokop 2010).

A fészek védelmét szolgald riasztas értelemszeriien a fészek
kozelében zajlik (Da Cunha és mtsai. 2017). A fészekalj
védelmezése értelemszertien elény0s a gazda szamara, a riasztas
azonban magas informdcios értékkel birhat a kozelben levd
koltésparazitak szamara. Seppa (1969) anekdotikus megfigyelése
arra utal, hogy a kakukkok a gazdaik fészekvédelmez6 riasztasait
hasznalhatjadk  fel informaciéforrasként  fészekkeresési
tevékenységilik soran. Ezt a hipotézist mindmaig nem tesztelte
senki, ezért két Kkisérlet elvégzésével teszteltik azt, hogy
felismeri-e a kakukk gazdai riasztéhangjat, és reagal-e ra
valamilyen formdban. A vizsgalat soran arra szamitottunk, hogy a
tojo kakukkok akkor is megkozelitik a riaszt6 gazdakat, amikor a
latjak és halljak is a nadirigékat riasztani, illetve akkor is, amikor
csak halljak a gazdak riasztasat.

II. tanulmany: A kakukk tojé ivarspecifikus hangjanak
hatasa a fészekvédelmez6 nadirigok viselkedésére

A gazdafészek kozelében valé tartézkodas a kakukk szamara
kockazatot jelent: a riaszté gazddk csokkentik a



koltésparazitizmus sikerességének valdszinliségét, s6t, komoly
sériiléseket okozhatnak vagy elpusztithatjak a koltésparazitat
(Sulc és mtsai. 2020). A kakukkok karvalyra Accipiter nisus
hasonlitd tollmintazata feltételezhet6en azért fejlédott ki, hogy
bizonyos mértékig csokkentse a gazdak tdimadasat (Welbergen és
Davies 2011), bar ennek hatékonysaga mindmaig vitatott (Davies
és Welbergen 2008; Li és mtsai. 2015; Lawson és mtsai. 2021).
York és Davies (2017) szerint a karvalyszer({i mintazat mellett a
toj6 kakukk karvalyszeri hangja akusztikus mimikriként
befolyasolja a gazdak riaszté viselkedését. Mivel a York és Davies
(2017) altal végzett kisérletekben a gazdafaj a kisebb és félénkebb
viselkedésii cserreg6é nadiposzata Acrocephalus scirpaceus volt,
elvégeztiink egy kisérletet azért, hogy kideritsiik, hogy a nagyobb
és sokkal agresszivabb nadirigé is hasonléan reagdl-e a tojé
kakukk hangjara. Azt feltételeztiik, hogy a nadirigok kevesebb
alkalommal fogjak megtamadni a kakukkot imital6 maketteket
akkor, amikor a tojé kakukk ivarspecifikus hangjat is lejatsszuk a
fészek kozelében.

III. tanulmany: A toj6  kakukkok tollazati
polimorfizmusanak és ivarspecifikus hangjanak hatasa
szabadon é16 tojé és him kakukkok viselkedésére

A tollazati polimorfizmus kakukkoknal a tojokra
korlatozodik, ami feltehetéen a gazddk megtévesztésére
kifejlesztett adaptaciok egyike (Thorogood és Davies 2012). A
voros szinvaltozathoz tartozé tojokat a gazdak ritkdbban
tdmadjak ott, ahol ez a szinvaltozat ritka (Honza és mtsai. 2006;
Trnka és Grim 2013), de a sziirke szinvaltozathoz hasonld
intenzitasd tdmadas éri 6ket ott, ahol a két szinvaltozat egyforman
gyakori (Honza és mtsai. 2006). A tollazat polimorfizmusa
leggyakrabban a melanin-alapi pigmentaciohoz kapcsolédik:
egyes szinvaltozatok tollazatdban nagyobb mennyiségi
eumelanin talalhat6, amely a sziirke és fekete szinek eldallitasaért
felelés (azaz a soOtét szinvaltozatot hoz létre), masok
tulnyomorészt barna vagy voroses szinliek a feomelanin-
pigmentek tilexpresszaltsaga miatt (vorhenyes szinvaltozat).

Mivel a negativ strlségfiiggé szelekci6 a ritkdbb
szinvaltozatnak kedvez (Honza és mtsai. 2006; Trnka és Grim



2013, Lee és mtsai. 2019), feltételezhetd, hogy a tojok kozotti
interakciok tekintetében is el6nyt jelenthet a voros szinvaltozatu
tollazat, mivel a sziirke tojék nem ismerik fel konkurensként a
vOoros szinvaltozatu fajtarsaikat. Territoridlis behatolasok
szimulalasaval teszteltiik azt, hogy hogyan reagalnak a tojé és him
kakukkok a voros és sziirke szinvaltozati (makett) tojokra tojéra
jellemzé ivarspecifikus hangok Kkiséretében. Mivel a két
szinvaltozat egyforman gyakori a vizsgdlati teriiletiinkon, azt
vartuk, hogy a kakukkok hasonlé érdeklédést mutassanak
mindkét szinvaltozati makettre, de csak kevésbé reagaljanak a
kontrollként hasznlt balkani gerle makettekre.

IV. tanulmany: A him kakukkok hangadasi rataja és
testméret-paraméterei kozti kapcsolat vizsgalata

A hangképzési sebességet, vagyis az idbegység alatt
kibocsatott hangok szadmat (hangadasi rata), a hangok
csucsfrekvenciajat, a frekvenciasavszélességet vagy a hosszu ideig
torténé hangadast a hangszalak és tiid6kapacitds (azaz az
allometrikus testméret) korlatozhatja. Ezek a korlatozo tényezdk,
valamint egyéb kiils6 tényezék (pl. a repiilés kdzbeni hangadas
ellentétben a kitil6rél torténd hangadassal) biztosithatjak azt,
hogy a szignal valéban az egyed minGségét tiikrozi (Maynard
Smith és Harper 2003). E hangadasi jellemz6k koziil a hangadasi
ratat legkonnyebb szamszer(siteni, és tobb olyan vizsgalat
mutatta ki azt, hogy ez a jelleg az egyedmindséggel all
kapcsolatban (Beani és Dessi-Fulgheri 1995).

A kakukk himek koltési idészakban jol ismert, egyszeri
felépitésii, kétszotagu "ka-kukk" hangot hallatnak. Bar Mgller és
mtsai. (2016) szerint a kakukkolas jellegzetessége a himek
mindségérdl arulkodik, a kakukkok hajlamosak szintaktikai hibak
elkovetésére (Moskat és Hauber 2022). Korrelativ és kisérleti
vizsgalatot dolgoztunk ki annak tesztelésére, hogy a him
testméretét és tomegét. A korabbi tanulmanyokkal 6sszhangban
arra szamitottunk, hogy a nagyobb testméretii, és feltehetGleg
jobb mindségii himek tobbet kakukkolnak id6egységenként (azaz
magasabb  hangadasi rataval rendelkeznek), illetve a
mesterségesen megnovelt hangadasu rataju kakukkolas magndérol



torténd bejatszasa agresszivabb valaszt valt ki a szabadon é16 him
kakukkokbol.

Modszerek

A doktori disszertaciéban bemutatott négy tanulmanyhoz
tartozoé vizsgalatokat a kozép-magyarorszagi Apaj (E 47.113°, K
19.087°)  kozelében  végeztik 2016-2020 kozott. A
munkateriileten a nadirigok 2-7 m keskeny csatornakon koltenek,
amelyek a kakukkok altal hasznalt fak szegélyeznek (@ien és
mtsai. 1996; Antonov és mtsai. 2007). Az itt koltd nadirigék tobb
mint fele esik koltésparazitizmus aldozataul évente (Zolei és
mtsai. 2015). Az 1. tanulmanyban bemutatott korrelacios
vizsgalat adatait 2013-2014-ben és 2018-ban gyjtottiik, mig aIL.,
I1L. és IV. tanulmanyban felhasznalt him és tojé kakukkhangokat
2015 és 2018 kozott rogzitettiik ugyanezen a teriileten. A
hangokat a Moskat és Hauber (2021) altal leirt felszerelés
segitségével rogzitettiik és jatszottuk vissza.

Az 1. tanulmanyban két Kisérlet és egy Korrelativ vizsgalat
segitségével teszteltiik azt a hipotézisiinket, miszerint a gazda
riasztohangjat hasznaljak jelzésként a tojé kakukkok a
fészekkeresés soran. Az elsé kisérletben egy kakukk makettet
helyeztiink el ismert nadirigéfészkek mellé, hogy erdés tdmadd
viselkedést valtsunk ki a gazdakbdl. Egy négyfokozati skalan
pontoztuk a him és tojo kakukkok reakci6it a makettet tAimadd
gazddk riasztasara a kisérlet kezdete el6tti és utdn. Arra
szamitottunk, hogy a him és tojé kakukkok er6sebben fognak
reagalni a gazdak riasztasa soran, mint a riasztas elétt. Mivel
elképzelhet6 volt, hogy a kakukkok a gazdak riasztasanak vizualis
komponensére reagaltak, elvégeztiink egy masodik kisérletet,
amely sordn magnobdl jatszédtuk be tojé és him kakukkoknak
gazda riasztohangot vagy a kakukk szamara jelentéktelen balkani
gerle hangot kontrollként. A lejatszas alatt és utdn minden kakukk
mozgasat rogzitettiik.

A Kkisérleti eredményeinket egy korrelaciés vizsgalattal
egészitettiik ki, amelyben megvizsgaltuk, hogy 0Osszefiigg-e a
koltésparazitizmus kockadzata a gazdak fészekvédelmezd



viselkedésével. Nadirigé  fészkek  ellen6rzése  soran
meghataroztuk a tojasrakas kezdetét, a fészekalj Osszetételét,
valamint a fészekellen6rzés sordn a megfigyel6 felé iranyuld
riasztas jelenlétét vagy hidnyat. Az adatokat altalanositott linerais
modellel elemeztiik ki.

A II. tanulmanyban azt vizsgaltuk meg, hogy a kakukk tojok
ivarspecifikus hangja csokkenti-e a fészek kozelében 1év6 gazdak
fészekvédelmez6 viselkedését, hozzajarulva ezaltal a parazita
tojasrakasi sikeréhez. Voros szinvaltozata kakukkra vagy balkani
gerlére hasonlit6 maketteket helyeztiink ki tojasos nadirigd
fészkekhez. A fészek kozelébe helyezett makett felfedezése utan
rogzitettiik a gazdak viselkedését, majd attdl fiiggéen, hogy a
fészekhez kakukk vagy balkani gerle makett keriilt, kakukk tojé
ivarspecifikus hangjat vagy balkani gerle hangot jatszottuk be. A
nadirigok kakukk és balkdni gerle makettek ellen mutatott
fajspecifikus reakciéjanak intenzitasat a kiilonboz6 agressziv
viselkedések 0sszegeként fejeztiik ki. Az adatokat altalanositott
linearis modell épitésével elemeztiik ki.

A IIL. tanulmanyban voros és sziirke szinvaltozati kakukk
maketteket helyeztiink ki tojé kakukk ivarspecifikus hangjanak
kiséretében, illetve balkani gerle maketteket balkani gerle
hanggal kontroll kezelésként. A kisérlet a lokalis tojé és him
kakukkok reakcidjat tesztelte a két egymastol elkiiloniilé tojo
polimorfizmusra ivarspecifikus hang kisérletében. Rogzitettiik a
jelenlevé kakukkok akusztikus valaszait, a kisérleti berendezéstol
valo tavolsagot a kisérlet kiilonboz6é id6pontjaiban, illetve a
fokdlis egyedek kiilonbozé reakcitiig eltelt id6tartamat.
Fé6komponens analizist (PCA) és binomidlis eloszlasu
altalanositott linearis modelleket épitettiink azért, hogy
kielemezziik a kiilonb6z6 ivart kakukkok a sziirke vagy a voros
szinvaltozatu tojok behatoldsaira adott reakcioit.

A 1V. tanulmanyhoz him kakukkokat fogtunk be és jeldltiink
meg radidadé segitségével. A befogas utdn lemértiik az egyedek
szarny-, farok- és cstidhosszat, illetve testtomegét. Elengedés utan
azonositottuk a szabadon mozgdé megjelolt kakukkokat, és
meghataroztuk természetes hangadasi ratajukat. Altalanos
linearis modellel elemeztiik ki a terepen gy(ijtott adatokat.



A korrelacios vizsgalaton kiviil egy kisérletet is végeztiink,
amelyben természetes-, novelt-, vagy csokkentett hangadasi
rataju hangokat, valamint balkani gerle hangokat sugaroztunk
szabadon é16 him kakukkoknak. A természetes rataju felvételeket
a két egymast kovetd "ka-kukk" hang kozotti idéintervallum
novelésével vagy csokkentésével manipuldltuk. A kakukkok
reakcidit logisztikus regresszidval és fékomponens analizissel
elemeztiik.

Eredmények

I. tanulmany: A nadirigd riasztohangjanak jelzésértéke a
tojo és him kakukkok szamara fészekkeresés soran

o Megallapitottuk, hogy a 3D technikaval nyomtatott, sziirke
szinvaltozatuira festett kakukkok erds reakciot valtanak ki a
nadirigokbdl akkor, amikor ezek a makettek a fészek
kozelébe vannak elhelyezve.

o Kisérlettel igazoltuk, hogy a tojé és him kakukkok felismerik
és figyelemmel kisérik a latott és hallott riaszt6 nadirigékat
a fészkiik kozelében.

e Kimutattuk azt, hogy a him és tojé kakukkoknak akkor is
érdeklédnek a gazdajuk riasztéhangja irant, amikor nem
latjak a riaszt6 nadirigokat, vagy a riasztéhang nem az
altaluk potencialisan ismert fészkek szomszédsagabdl szol.

o Két esetben is megfigyeltiink him kakukkokat a kisérleti
berendezés felett szitalva keresni a riaszt6 gazdakat vagy a
fészkiiket.

e Kapcsolatot talaltunk a nadirigok fészkiik korili
riasztasanak valoszinlisége és a fészek parazitaltsagi
valosziniisége kozott. A fészek kozelében riasztd nadirigdk
fészkeit nagyobb mértékben parazitalta a kakukk.

II. tanulmany: A kakukk tojé ivarspecifikus hangjanak
hatasa a fészekvédelmez6 nadirigék viselkedésére

o Megallapitottuk, hogy a vOrés tojora hasonlité 3D
technikaval nyomtatott kakukkok is erds agressziv reakciot
valtanak ki a nadirigok részérél.



Megallapitottuk, hogy a nadirigbk kevésbé reagaltak
agressziven a balkdni gerle makettekre, mint a voros
kakukkokat abrazol6 makettekre.

Megallapitottuk, hogy a nadirigdk ritkabban tdmadjak meg
és ritkabban fenyegetik csOrcsattintassal a vorés kakukk
maketteket akkor, amikor a kakukk toj6 hangjat is
visszajatsszuk a fészek kozelében.

Nem taldltunk kiilénbséget a riasztds mértékében azon
esetek kozott, amikor a nadirigd par mindkét tagja tdmadta
a kakukkot, és akozott, amikor a fészekhez tartozé parbol
csak egyik egyed tAmadta a makettet.

Alatamasztottuk York és Davies (2017) azon hipotézisét,
amely szerint a kakukk tojoé ivarspecifikus hangja szerepet
jatszhat a gazddk elriasztdsdban, noévelve ezdltal a
koltésparazitizmus sikerességét.

III. tanulmany: A tojé6  kakukkok tollazati

polimorfizmusanak hatasa ivarspecifikus hangok
kiséretében a teriileten tartézkodé him és tojé kakukkok
viselkedésére

Megallapitottuk azt, hogy a him és tojé kakukkok egyarant
pozitivan reagalnak a sziirke és voros fajtarsakra hasonlito
3D nyomtatott makettekre, ugyanakkor a balkani gerle
makettekre a kakukkok nem reagalnak.

Megallapitottuk, hogy a him és tojo kakukkok nem tesznek
kiilonbséget a voros és sziirke szinvaltozati kakukkra
hasonlité makettek kozott és mindkét szinvaltozatra
hasonlé mértékben reagalnak. Nem talaltunk statisztikailag
kimutathato preferenciat a két szinvaltozat irant sem a
hangadas-alapu valaszreakciokat, sem a mozgas-alapu
reakcidkban, illetve a Kkisérleti berendezést megkozelitd
kakukkok szamaban sem.

A him és tojo kakukkok esetében sem kiiloniilt el a vords
vagy sziirke makettekre nyujtott reakcié az ordinacios
sikban a fékomponens analizis els6 két tengelye mentén.
Megfigyeltiik, hogy a tojé kakukkok is territorialisak,
figyelnek az idegen, betolakodd tojokra és a himekhez
hasonl6an védelmezik tojasrakasi revirjiiket.
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Kimutattuk, hogy az altalunk hasznalt vorés és sziirke
kakukk makettek kilénbo6z6 testrészeinek
spektrofotometrias reflektanciaja hasonlit az él6 sziirke és
voros kakukk tollazatanak reflektanciajahoz.

IV. tanulmany: A him kakukkok hangadasi rataja és

testméret-paraméterei kozti kapcsolat vizsgalata

Kimutattuk, hogy a 3D technikdval nyomtatott kakukk
maketteket hatékonyan lehet csaliként hasznalni kakukkok
befogasakor.

23 kakukk himet taldltunk vissza radidtelemetrias
moddszerek segitségével tobb nappal a jelolésiik utan.
Sikeresen gyt(jtottiink be j6 mindségli, folyamatos
kakukkolast tartalmazé hangfelvételeket ezekt6l a
himektdl. A felvételekrél meghataroztuk a kakukk himek
természetes hangadasi ratajat.

Kimutattuk, hogy nincs kiilonbség a befogott és
radiotelemetrias jeloléssel ellatott, és a nem befogott, illetve
nem manipulalt, szabadon mozgé kakukk himek hangadasi
rataja kozott.

Kimutattuk, hogy a hangadési rata nem all kapcsolatban a
szarny-, farok és cstidhosszal, illetve a testtomeggel.

Nem taldltunk statisztikailag kimutathat6é kiilonbséget
szabadon mozgé kakukkok hangalapa vagy tavolsagalapu
reakcioiban a gyorsitott, lassitott vagy természetes
hangadasi rataju kakukkolas visszajatszasa esetében. Ezzel
ellentétben, a kakukkok fajtarsaik barmilyen hangadasi
ratadju hangjara jobban reagaltak, mint a kontrollként
hasznalt balkani gerle hangra.

A lassitott és gyorsitott hangadasi rataju kezelésekre a
szabadon mozg6é kakukk himek hang- és mozgésalapu
reakciéi nem Kkiiloniiltek el az ordinaciés sikban a
fékomponens analizis els6 két fétengelye mentén.
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Targyalas

A doktori disszertdcioban bemutatott vizsgalataink
mindegyikében hasznaltunk 3D technikdval nyomtatott
maketteket a kakukk-gazda kapcsolat, illetve a kakukkok kozti
intra- és interszexudlis kommunikaciés kapcsolatok vizsgalatara
is. Korabbi vizsgdlatokban muzeumokb6l szadrmazé Kkitomott
allatokat, fabdl vagy polisztirénbdl faragott allatokat, vagy
pliissallatokat hasznaltak a kisérletek soran (pl. Davies és Brooke
1988; Trnka és Prokop 2010). Ezek a makettek kdnnyen sériiltek
vagy nem hasonlitottak kell6képpen azokra a madarakra,
amelyekr6l mintaztadk 6ket és megnehezitették a kilonbozé
kisérletekb6l szarmazé eredmények Osszehasonlithatdsagat. Az
altalunk végzett vizsgalatok az els6k kozott voltak az adult
madarakat mintdzé 3D modellek hasznalatat illetGen,
hozzajarulva ezzel a kisérletes vizsgalatok ismételhet6ségének
noveléséhez.

Az 1. tanulmanyban el6szor teszteltiik kisérletesen azt a régi
anekdotikus megfigyelést, amely szerint a gazdafaj riasztéhangja
jelzésértékli lehet a kakukk tojok szamdara a fészekkeresési
periédusban (Seppa 1986). Kisérleteink eredményei azt sugalljak,
hogy a toj6 és him kakukkok egyarant felismerik a gazda
riasztasait akkor, amikor latjak és halljak is a riaszt6 gazdakat, de
akkor is, amikor csak a riasztéhangot halljak vizudlis ingerek
nélkil. Meglep6 moédon, a him kakukkok is érdekl6dést
tanusitottak a gazda egyedek riasztasa irant és kozelebb repiiltek
a hang forrasahoz. A kakukk himek szerepe a tojasrakasi
periddusban egyel6re teljesen ismeretlen, mitobb, a kakukkok
parzasi rendszerét is gyakorlatilag homaly fedi.

Az I. tanulmanyban leirt korrelativ vizsgalatunk eredménye
arra utal, hogy a riasztas koltséggel jar a gazdak szamara. A gazdak
riasztd viselkedése pozitiv kapcsolatban allt a megfigyelt
koltésparazitizmus valdszinliségével. Az eredmények egyik
plauzibilis magyardzata, amely Osszhangban van f6
hipotézisiinkkel az, hogy az agresszivebb gazdak véletleniil
felfedik fészkiik helyét a koltésparazitak szamara, mivel altaldban
a fészkiik kozelében riasztanak (Da Cunha és mtsai. 2017).
Tekintettel arra, hogy a riasztas jelenlétét vagy hianyat a fészek
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meglatogatasakor rogzitettik, és a parazitdldas megel6zte a
fészeklatogatast, ugyanilyen val6szinli az is, hogy a nadirigé-
parok agresszivebbek lettek a potencidlis zavardtényezdkkel
szemben egy sikeres parazitalasi esemény utan. A fészkénél egy
koltésparazitaval vald taldlkozas ndveli annak valésziniiségét,
hogy a gazdak felismerik és elutasitjdk a parazita tojasokat
(Davies és Welbergen 2009; Welbergen és Davies 2009;
Thorogood és Davies 2016; York és Davies 2017), bar a
tojasfelismerés miatti sikertelen parazitizmus meglehetésen
alacsony (~30%) a vizsgalt populacionkban (Zolei és mtsai. 2015).

Régéta fenndllo feltételezés, hogy a kakukkok vizudlisan
keresik a megfelel6 gazdafészkeket (@ien és mtsai. 1996; Moskat
és Honza 2000). Funkciondlis szempontbdl a gazdafaj
riasztéhangjainak felismerése azonos mértékben vagy akar még
hatékonyabb jelezheti a gazdafészek hollétét, mint a vizualis
jelzések. A tobb forrasbol szarmazé informaciék kombinalasa
kiilonosen akkor lehet fontos, ha a gazdafajok nagy, homogén
éléhelyeken koltenek (pl., a slirli nddasokban kolté Acrocephalus
fajok).

A II. tanulmanyban bemutatott eredményeink
alatadmasztjak York és Davies (2017) hipotézisét, miszerint a
kakukk tojok altal hallatott karvalyszeri hang megijeszti a
gazdakat a fészkiik kozelében, ezzel csokkentve az agressziv
interakciok gyakorisagat. A nadirigé fészkekhez helyezett balkani
gerle-makettek nem valtottak ki agressziv reakciéot a
nadirigokban sem a balkani gerle hang bejatszasa el6tt, sem utana.
Ezzel ellentétben, a nadirigok jelentésen kevesebb alkalommal
tdmadtak meg a kakukk-makettet akkor, amikor kakukk tojé
hangjat is lejatszottuk. Az akusztikus mimikri megerdsitheti a
szlirke szinvaltozati kakukk tojék vizualis mimikriét, mig a voros
szinvaltozathoz tartoz6é kakukkok csak az akusztikus mimikri
lehet6ségével élhetnek (Trnka és Prokop 2012).

A III. tanulmanyban ismertetett kisérletben a tojé és him
kakukkok egyarant nagyobb érdekl6dést mutattak a kakukk-
makettek irant, mint a balkani gerle makettek irdnt, viszont egyik
ivar sem tett kiilonbséget a két kiilonb6z6 szinvaltozatu kakukk-
makett kozott. Mivel a kakukkok stirtisége a vizsgalati teriileteken
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rendszerint alacsony, a tojok kozti interakciok kevésbé ismertek.
Csak néhany tanulmany szamolt be a kakukkok tojék kozti
kozvetlen antagonista kélcsonhatasokrdl, és ezek a beszamoldk
rendszerint csupan empirikus megfigyelések (Droscher 1988; Lee
és mtsai. 2019; Moskat és Hauber 2019). Eredményeink azt
mutatjadk, hogy a kakukk tojok a himekhez hasonlbéan
territériumokat tartanak fenn és védelmeznek az ivarspecifikus
hangjuk segitségével. A rendelkezésre all6 gazdafészkek szama
korlatozott, igy a revirtartds kiilonésen olyan helyeken lehet
fontos, ahol magas a tdbbszOrés parazitizmus aranya (Zolei és
mtsai. 2015). A tojok aktiv territérium-védelmez6 viselkedése
nélkiilozhetetlen a megfelel6 mennyiségli parazitilandd
gazdafészek biztositasa érdekében, féleg egy olyan koltésparazita
fajnal, amely nem tesz kiilonbséget a vetélytarsak és a gazdak
tojasai kozott (Moskat és Honza 2002).

Nem talaltunk kapcsolatot a kakukk himek hangadasi rataja
és tomege, vagy szarny-, cslid- és testhossza kozott (IV.
tanulmany). A him kakukkok pozitivan reagaltak fajtarsaik
bejatszott hangjara, ellentétben a balkani gerle hangfelvételekkel.
A kakukk himek, a sugarzott hivasok hangadasi ratajatol
fiiggetleniil, érdekl6déssel kozelitették meg a kisérleti
berendezést. A tanulmanyban bemutatott eredményeink arra
utalnak, hogy a kakukkolas ratdja nem egy mindségjelz6 szigndl,
bar fontos szerepet jatszik a teriiletharcokban (Moskat és mtsai.
2017, 2018, 2021). A himek egyéb mddon is reklamozhatjak
magukat a tojok el6tt: vizualis bélyegek, gyors repiilési sebesség
segitség (Lee és mtsai. 2019), vagy faroktollak csévalasa altal
(Esposito és mtsai. 2021). Egyéb hangjellemzdk is fontos szerepet
jatszhatnak az mindségjelzésben, amint azt kordbban mas nem-
énekesmadar fajoknal is kimutattdk. Példaul, azoknak a barna
halfarkasoknak Catharacta antarctica volt magasabb a parzasi
sikere, amelyek magasabb hangadasi rataval rendelkeztek és
modulalé hangjuk volt (Janicke és mtsai. 2008).
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Introduction

Brood parasites form a functionally distinct natural enemy
group along the predator-parasite continuum, which exploit
parental care of non-kin individuals to increase their own
reproductive output (Pollock et al. 2021).

The 109 obligate avian brood parasitic species belonging to
five different families lay their eggs in the nests of other species
(called hosts), forcing the hosts to incubate and rear parasitic
offspring. Host species have evolved multiple defences against
brood parasites, which inevitably led to an evolutionary arms race
(Dawkins & Krebs 1979). These defences can be preventive (so-
called frontline defences; Feeney et al. 2012; Medina & Langmore
2016) or mitigatory (Davies & Brooke 1988; Noh et al. 2018). The
former are intended to reduce the chances of brood parasitism
occurring at all, while the latter evolved to reduce the negative
effects of brood parasitism once it has already occurred. Previous
efforts to investigate brood parasitic-host systems have focused
mainly on questions that have examined the visual aspects of this
arms race (e.g., feather and eggshell pattern adaptations), the
fitness costs of parasitism, and the adaptive trade-offs of host nest
site selection. Surprisingly, there are hardly any studies published
before 2015 that investigate the acoustic aspects of this
coevolutionary relationship. These studies almost exclusively
focus on how brood parasite nestlings manipulate parental care
with the help of acoustic cues (Davies & Brooke 1988, Davies
2000). Meanwhile, the study of acoustic communication between
adult brood parasites and the relationships between their
acoustic and visual cues has also been neglected.

The aim of my doctoral thesis is to study the acoustic
communication between the cuckoo Cuculus canorus and the great
reed warbler Acrocephalus arundinaceus. Therefore, the first two
scientific publications presented in my thesis focus on the acoustic
aspects of the interspecific coevolutionary relationship between
cuckoos and great reed warblers, while the second two
publications  present studies regarding intraspecific
communication between cuckoos.
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Aims

Study I: The signalling value of the great reed warbler's
alarm call for female and male cuckoos during nest
searching

Alarm calls are signals designed to deter an enemy or warn
nearby individuals of the presence of a common threat. Alerting
can be costly for the alerting individual, as the it may attract the
attention of its predators. The structure and intensity of the alarm
may convey information about the characteristics of the enemy
(e.g., aerial or terrestrial predator; Strnad et al. 2012), the
enemies’ location or distance (Krytofkov et al. 2011), or the nature
of the threat (e.g., predator of adult birds, nest predator or brood
parasite; Trnka & Prokop 2010).

Nest defence by alarm calls is carried out in the vicinity of the
nest (Da Cunhaetal. 2017). Nest protection is obviously beneficial
for the host, but alarms can have high informational value for
eavesdropping brood parasites. Seppd's (1969) anecdotal
observation suggests that cuckoos may use their hosts' nest-
protective alarm calls as a source of information during nest-
searching. This hypothesis has not been formally tested so far, and
we conducted two experiments to test whether cuckoos recognise
and respond to their hosts' alarm calls. We expected that cuckoos
would approach the alarming hosts both when they could see and
hear the great reed warblers alarm call, but also when they could
only hear the calls of the alarming hosts.

Study II: The effect of the female cuckoo’s bubbling call
on the nest-protecting behaviour of great reed warblers

Staying close to host nests poses a risk for cuckoos: alarming
hosts reduce the likelihood of a successful brood parasitic event
and may even seriously injure or kill the brood parasite (Sulc et al.
2020). To counter host defences, cuckoos evolved plumage that
resemble that of sparrowhawks Accipiter nisus, to reduce host
attack to some extent (Welbergen & Davies 2011), although the
effectiveness of this mimicry is still debated (Davies & Welbergen
2008; Li et al. 2015; Lawson et al. 2021). York & Davies (2017)
suggest that in addition to the sparrow-like plumage pattern, the
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sparrowhawk-like call of the cuckoo females (also called bubbling
call) acts as an acoustic mimicry to influence the mobbing
behaviour of the hosts. Since the host species in the experiments
conducted by York & Davies (2017) was the smaller and more
docile reed warbler Acrocephalus scirpaceus, we conducted an
experiment to see if the larger and more aggressive great reed
warbler would respond similarly to the bubbling call of a cuckoo
female. We hypothesised that the great reed warblers would
attack cuckoo decoys less often when the bubbling call is
broadcasted near the nest, whereas the calls of the collared dove,
used as a control, would not elicit reduced aggression against the
collared dove decoys.

Study III: Effects of feather polymorphism and sex-
specific calls of female cuckoos on the behaviour of free
ranging female and male cuckoos

In cuckoos, plumage polymorphism is restricted to females,
and this trait is thought to have evolved to deceive hosts
(Thorogood & Davies 2012). Rufous females are less likely to be
attacked by hosts where this colour variant is rare (Honza et al.
2006; Trnka & Grim 2013), but they are attacked with similar
intensity to the grey colour variant where the two morphs are
equally common (Honza et al. 2006). Plumage polymorphism is
most often related to melanin-based pigmentation: some colour
variants have higher amounts of eumelanin in their plumage,
which is responsible for producing grey and black colours (i.e., the
dark/grey morph), others are predominantly brown or reddish
due to pheomelanin pigments (rufous morph).

As negative density-dependent selection favours the rarer
colour morph (Honza et al. 2006; Trnka & Grim 2013, Lee et al.
2019), we hypothesised that rarer morph females might be
advantaged during same-sex interactions, as grey females do not
recognise rufous females as competitors. We experimentally
tested whether female and male cuckoos respond differently to
territorial intrusion towards female-specific bubbling calls
accompanied with rufous or a grey 3D printed decoys. As the two
morphs are equally common in our study area, we expected
cuckoo females to show similar levels of interest towards the two
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colour variant decoys, and to exhibit a lesser response to the
collared dove decoys used as controls.

Study IV: The relationship of call rate and body size
parameters of male cuckoos

The rate with which sound is produced, i.e., the number of
calls uttered per unit of time (call rate), the peak frequency of
calls, the frequency bandwidth or the length of time of a sound can
be limited by the vocal cords and lung capacity (i.e., allometric
body size). These limiting factors, as well as other external factors
(e.g., vocalization in flight as opposed to vocalization from a
perching site), may ensure that these signals truly reflect
individual quality (Maynard Smith & Harper 2003). Of these
vocalization characteristics, the vocalization rate is the easiest to
quantify, and several studies have shown that this characteristic
is associated with individual quality (Beani & Dessi-Fulgheri
1995).

Cuckoo males produce a well-known, simple, two-syllable
"cu-coo" sound during breeding season. Although Mgller et al.
(2016) suggest that the characteristic of the cuckoo call is
indicative of male quality, cuckoos are prone to make syntax
errors (Moskat & Hauber 2022). We developed a correlative and
an experimental study to test whether the vocalization rate of
male cuckoos reflects the body size and weight of males. In
consistence with previous studies, we expected that males with
larger body size and presumably better quality would produce
more “cu-coo” calls per unit time (i.e., will have a higher
vocalization rate), and that the playback of artificially increased
vocalization rate would elicit a more aggressive response from
free-living male cuckoos.

Methods

The experiments pertaining to the four studies presented in
the PhD thesis were carried out near Apaj (N 47.113° E 19.087°)
in central Hungary between 2016-2020. In the study area, great
reed warblers breed in 2-7 m narrow canals lined with trees used
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by cuckoos during nest searching (@ien et al. 1996; Antonov et al.
2007). Yearly, more than half of the great reed warblers pairs
breeding here fall victim to brood parasitism (Zoélei et al. 2015).
Data from the correlational study presented in Study I were
collected in 2013-2014 and 2018, while the male and female calls
used in Study II, III and IV were recorded between 2015 and 2018
in the same area. The calls were recorded and broadcasted with
the equipment described by Moskat & Hauber (2021).

In Study I we performed two experiments and a correlative
study to test our hypothesis that host alarm calls can be used as a
cue by cuckoos during nest searching. In the first experiment, we
placed a cuckoo dummy next to known great reed warbler nests
to elicit a strong host attack behaviour. We scored the responses
of male and female cuckoos to the alarming hosts attacking the
dummy before and after the start of the experiment. Since it was
conceivable that cuckoos responded to the visual component of
host mobbing, we conducted a second experiment in which we
tested whether the cuckoos' response was triggered solely by the
hosts’ alarm calls or by their visual cues during the alarming. We
broadcasted host alarm calls or collared dove calls to female and
male cuckoos and we scored their movements prior to playback
and during playback.

We supplemented our experimental results with a
correlation study to examine whether the host’ alarming
behaviour bears costs regarding brood parasitism. We collected
data during regular great reed warbler nest checks on the starting
date of egg laying, nest content and the presence or absence of
alarms to the observer.

In Study II we investigated whether the sex-specific calls of
female cuckoos reduces the nest-protective behaviour of hosts
near their own nest, thereby contributing to the parasite's laying
success. We placed 3D-printed rufous cuckoo morph decoys or
collared dove decoys near great reed warbler nests containing
eggs. We recorded host behaviour upon discovering the decoy
placed near the nest, and then, depending on which decoy was
placed near the nest, we applied the following treatment: for the
cuckoo decoy, we played the bubbling call specific to the female
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cuckoo, and for the collared dove decoy we played the calls of a
collared dove. We expressed the total mobbing intensity as the
sum of the different aggressive behaviours exhibited by the great
reed warblers against the cuckoo and collared dove decoys.

For Study III, we placed rufous or grey cuckoo decoys
coupled with broadcasted sex-specific female cuckoo calls, or
collared dove decoys with collared dove calls simulating
territorial intrusions in known female cuckoo territories. The
experiment tested the response of local female and male cuckoos
towards the female-specific calls and of the two distinct female-
restricted plumage morphs. We recorded the acoustic responses
of the cuckoos present, the distance from the experimental setup
at different times of the experiment and the time elapsed until the
different responses of focal individuals during and after the
broadcasting period. We analysed the collected data by
performing principal component analysis (PCA) and generalised
linear models to analyse the responses of female and male
cuckoos towards the territorial intrusions.

For Study IV, we captured male cuckoos and tagged them
with radio transmitters. Upon capture, we measured the wing-,
tail-, tarsus length and body weight of each individual. After
release, we identified marked male cuckoos and we calculated
their natural vocalization rates. We constructed a general linear
model to analyse data regarding the acoustic responses of the
free-ranging male cuckoos.

We also designed a playback experiment in which we
broadcasted calls with natural, increased, or reduced vocalization
rates and collared dove calls as controls to free-ranging male
cuckoos. We manipulated call rates by increasing or decreasing
the time interval between two consecutive "cu-coo" calls. We
analysed the data collected using logistic regression and principal
component analysis.
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Results

Study I: The signalling value of the great reed warbler's

alarm call for female and male cuckoos during nest searching

We found that 3D-printed cuckoos painted to resemble the
grey cuckoo morph elicit a strong response from great reed
warblers when these decoys are placed near great reed
warbler nests.

We have experimentally demonstrated that female and
male cuckoos recognise and are attracted to the alarm calls
of great reed warblers.

We have shown that male and female cuckoos are interested
in the alarm calls of their hosts even when they do not see
the alarming warblers or when the alarm calls are
broadcasted in placed with no known potential nests.

We observed two male cuckoos hovering over the
experimental setup and searching for the alarming hosts or
their nests.

We found correlative evidence that great reed warblers that
alarmed near the nest were more likely to be parasitized by
cuckoos.

Study II: The effect of the female cuckoo’s bubbling call

on the nest-protecting behaviour of great reed warblers

We found that 3D printed decoys painted to resemble the
rufous cuckoo morph also elicited a strong aggressive
response from great reed warblers.

We found that great reed warblers exhibited less aggression
towards collared dove decoys than towards rufous cuckoo
decoys.

We found that great reed warblers were less likely to mount
an attack and to snap their beaks as a threat towards rufous
cuckoo decoys when the cuckoo's sex-specific call was
broadcasted near the nest.

We found no difference in mobbing intensity between cases
where both members of the great reed warblers pair
attacked the cuckoo decoys and the cases where only one
individual of the pair mobbed the decoys.
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We brough evidence to support the hypothesis formulated
by York and Davies (2017), which proposes that the
bubbling call of female cuckoos may play a role in deterring
the hosts from their nest, thus increasing the chances of a
successful brood parasitic attempt.

Study III: Effects of feather polymorphism and sex-

specific calls of female cuckoos on the behaviour of free
ranging female and male cuckoos

We found that both male and female cuckoos responded
positively to 3D printed decoys resembling grey and rufous
conspecific females, whereas cuckoos did not respond to
collared dove decoys.

We found that male and female cuckoos do not discriminate
between rufous and grey colour morph cuckoo decoys and
respond to both colour variants in a similar manner. We
found no statistically detectable preference for any of the
two morphs in either vocalisation-based responses or
locomotor-based responses, or in the number of cuckoos
approaching the experimental setup.

The responses of free ranging male and female cuckoos
towards rufous or grey cuckoo decoys did not differentiate
in the ordination plane along the first two axes of the
principal component analysis.

We observed that female cuckoos are also territorial,
watching out for foreign intruding females and protecting
their laying territories much like male cuckoos protect their
territories against other male conspecifics.

We have shown that the different body parts of the rufous
and grey cuckoo decoys we used has a similar
spectrophotometric reflectance as the reflectance of the
plumage of living grey and rufous female cuckoos.

Study IV: The relationship of call rate and body size

parameters of male cuckoos

We have shown that 3D printed cuckoo decoys can be
effectively used as lures to capture cuckoos.

30



e We identified 23 male cuckoos using radio telemetry
methods several days after tagging. We successfully
collected high quality, continuous cuckoo calls from these
males and we determined the natural vocalization rate of
male cuckoo from these recordings.

e We showed that there was no difference between the
vocalization rate of captured and radiotelemetry-tagged
and uncaptured or unmanipulated free-ranging male
cuckoos.

e  We have shown that vocalization rate is not related to wing-
, tail-, and tarsus length or mass.

e We found no statistically detectable differences in the vocal
or distance-based responses of freely moving cuckoos to
playbacks of cuckoo calls at accelerated, slowed or natural
vocalization rates. Conversely, cuckoos responded better to
the calls of their conspecifics regardless of call rate than to
the calls of collared doves used as controls.

e The vocal and locomotor responses of free ranging male
cuckoos towards the calls with increased or decreased call
rate did not separate in the ordination plane along the first
two principal axes of the principal component analysis.

Discussion

We used 3D printed decoys successfully to investigate the
cuckoo-host relationship and also to study intra- and intersexual
communication between cuckoos. In previous studies,
researchers used stuffed animals from museums, decoys carved
from wood or polystyrene, or toys in their experiments (e.g.,
Davies & Brooke 1988; Trnka & Prokop 2010). These models were
often easily damaged or did not resemble the birds from which
they were modelled. Therefore, the results of these experiments
are usually difficult to compare and to replicate. Our studies were
among the first to use 3D models of adult birds, thus contributing
to the enhancement of reproducibility of experimental studies.

In Study I, we tested experimentally for the first time the old
anecdotal observation that the alarm calls of host species can be
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used as cues for female cuckoos during the nest searching (Seppa
1986). The results of our experiments suggest that both female
and male cuckoos recognize host alarms when they can both see
and hear alarming hosts, but also when they are exposed only to
the alarm calls without visual stimuli. Surprisingly, male cuckoos
also showed interest in the alarms of hosts and flew closer to the
experimental setups. The role of male cuckoos in the egg-laying
period is still completely unknown, better yet, the mating system
of cuckoos is likewise unknown.

The results of our correlative analysis presented in Study I
suggest that alarming is costly for the great reed warblers. The
hosts' alarming behaviour towards human observers was
positively associated with the probability of brood parasitism
observed in host nests. In consistence with our main hypothesis,
more aggressive hosts inadvertently reveal their nest location to
brood parasites because they tend to alarm near their nest (Da
Cunha et al. 2017). Given that the presence or absence of alarm
was recorded at the time of nest visit, and that parasitism
preceded nest visits, it is equally likely that the great reed
warblers pairs became more aggressive towards potential
disturbances after experiencing a successful parasitism event. An
encounter with a brood parasite at the nest site increases the
likelihood of hosts’ to recognise and reject parasitic eggs (Davies
& Welbergen 2009; Welbergen & Davies 2009; Thorogood &
Davies 2016; York & Davies 2017), although unsuccessful
parasitism due to egg recognition and rejection is quite low
(~30%) in our study population (Zolei et al. 2015).

It has long been hypothesized that cuckoos search for
suitable host nests visually by perching at high vantage points
(@ien et al. 1996; Moskat & Honza 2000). From a functional point
of view, the detection of host alarm calls can be as or even more
effective than visual cues in indicating the location of a host nest.
Combining information from multiple sources can be particularly
important when host species breed in large, homogeneous
habitats (e.g., Acrocephalus species breeding in dense reedbeds).

Our results presented in Study II support the hypothesis put
forward by York & Davies (2017), which postulates that the
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sparrowhawk-like call produced by female cuckoos’ scares hosts
near their nests, thereby reducing the frequency of aggressive
interactions. Collared dove decoys placed near the great reed
warbler nests did not elicit an aggressive response neither before
nor after the introduction of the collared dove call. In contrast,
great reed warbler attacked the cuckoo decoys significantly less
often when the bubbling call was broadcasted. Acoustic mimicry
may enhance the visual mimicry of grey cuckoo plumage, whereas
cuckoos of the rufous colour morph can only use acoustic mimicry
when approaching host nests (Trnka & Prokop 2012).

The results of our experiments presented in Study III
support our predictions, as both female and male cuckoos
exhibited interest towards cuckoo decoys, but neither sex
differentiated between the two different colour female cuckoo
morphs. As the density of cuckoos in other study areas is usually
low, interactions between the females are less well known. Only a
few studies have reported direct antagonistic interactions
between cuckoo females, and these reports are usually only
empirical observations (Dréscher 1988; Lee et al. 2019; Moskat &
Hauber 2019). Our results show that cuckoo females maintain
territories similarly to males and respond to the presence of
intruding females into their territories in a similar way as males
do: they approach foreign females and signal their presence with
their sex-specific vocalizations. Host nests are a limited resource
for brood parasites; therefore, it is essential to protect laying
areas in locations with high multiple parasitism rates (Zolei et al.
2015). Active territory-protection is essential for female cuckoo
to ensure sufficient host nests to parasitize, especially as this
brood parasite is known to be unable to discriminate between
competitor and host eggs (Moskat & Honza 2002).

We found no apparent relationship between the call rate of
male cuckoos and their mass, wing-, tarsus- and tail length in
Study IV. Male cuckoos responded positively to the vocalizations
of conspecifics, in contrast to the vocalizations of collared doves.
Male cuckoos approached the experimental equipment with equal
interest regardless of the vocalization rate of the broadcast calls,
suggesting that vocalization rate does not reflect the quality of
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males. Hence, the vocalization rate of cuckoos is probably not
signal of quality, although it plays an important role in territorial
disputes (Moskat et al. 2017, 2018, 2021). Males may advertise
themselves to females by visual cues, high flight speed (Lee et al.
2019) or tail-whipping on perches (Esposito et al. 2021). Other
vocal traits may also play a key role in quality signalling, as
previously shown in other non-passerine species. For example,
male brown skuas Catharacta antarctica had higher mating
success if they consistently produced vocalizations over a wide
range of frequencies (Janicke et al. 2008).
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