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Madarak vonulashoz valo morfoldgiai adaptacioi

1. Bevezeto és célkitiizések

A vonulas vagy migracid, az allatok korében altalaban éves ciklusokban el6forduld,
viszonylag hosszu tavu, rendszerint szezonalisan bekdvetkez6 aktiv iranyitott mozgast
jelenti amelyet az éghajlat vagy a forrasok szezonadlis elérhet6sége idéz el6 és amelyek
az allatok viszonylag szinkronizalt térbeli mozgasat vonjak maguk utan (Rappole
2013). A vonulasi viselkedés széles korben elterjedt az allatok vilagaban, a madarak
korében pedig aranytalanul magas a vonuldé fajok szama a tobbi allatcsoporthoz
viszonyitva (Kirby és mtsai. 2008). A madarak vandorldsa szamos kérdést vet fel e
viselkedés eredetérdl, koltségeir6l és adaptiv voltarol, valamint azokrél a fiziologiai és
morfologiai adaptaciokrol, amelyek lehet6vé teszik a madarak elképeszt6 vonulasi
mozgasait. A madarak vonulési viselkedésének tanulmanyozasa és megértése igen
fontos a biolégiai sokféleség megbrzésére, kozegészségiligyi okok és a globalis
kornyezeti valtozasok tekintetében egyarant.

A hosszi tava vonulas az egyik legszélsGségesebb fiziologiai stresszhelyzet,
amellyel a madarak életiik soran talalkoznak (Weber 2009). Ezt tiikr6zi mortalitasi
ratajuk is, amely magasabb a vonulds soran, mint az év barmely mas szakaban,
valamint a mortalitds emelkedése a vonulasi tavolsag névekedésével (Somveille és
mtsai., 2015). Nyilvanvalé tehat, hogy a vonulasi viselkedés jelentds fiziologiai
koltségekkel jar, amelyeket a szezonalisan ingadozd eréforrasok kiaknazasanak el6nyei
kompenzdlnak. A madarak korében szadmos fiziol6giai, valamint kiils6 és bels6
morfoldgiai adaptaciot ismeriink, melyek a hatékony er6forras-kihasznalast és a
helyvaltoztatas koltségeinek minimalizalasat szolgaljak, lehetové téve szamukra, hogy
az allatvilag legleny(ig6z6bb utazasait vigyék véghez vonulasuk soran (Newton 2010).
Ezen adaptaciok koziil a legfontosabb a repiilési képességiik, mely lehet6vé teszi a
foldrajzi barrierek és a predaciés nyomas legy6zését, valamint rendkiviil koltség- és
id6-hatékony helyvaltoztatast biztosit. A repiilési képességet szamos kulcsfontossagu
adaptacio biztositja, ilyenek példaul az er6s repiil6 izmok, a megndvekedett
csontfelszinek, ahol ezek az izmok tapadnak, konnyli, pneumatizalt csontvaz, az
emésztd és mozgasszervi elemek méretbeli rugalmassaga, az egyediilallo anyagcsere,
valamint a hatékony 1égz0szervi és keringési rendszereik, amelyek a nagy tengerszint
feletti repiilések soran is biztositjak az anyagcsere megfelel6 miikodését (Klaassen
1996). Az aerodinamikai elmélet és empirikus megfigyelések alapjan feltételezhetd,
hogy hosszu tavd vonulé fajok esetében ezen jellegek legtobbje még kifinomultabb,
ezaltal daramvonalasabb és koltséghatékonyabb repiilést biztosit, mint a rezidens fajok
esetében. Ugyanakkor, ezen predikciokat ritkan tesztelték, foként filogenetikai
Osszehasonlitd vizsgalat keretében, ahol kiilonb6z6 madarfajok jellegeit hasonlitanak
Ossze, kontrolldlva az egyes fajok evolicids rokonsagi kapcsolataira. Ezért az itt
bemutatott elsé6 koézlemény (I) célja az volt, hogy megvizsgdlja azon morfolégiai
karakterek széles korét, amelyeket kordbban a vonuldsi viselkedéshez valo
adaptdcionak tekintettek. Vizsgdlatunkban emészt6-, mozgdsszervi és szdrny
morfolégidt egyiittesen vizsgdltunk, valamint ezen faji jellegek vonuldsi viselkedéssel
valo kapcsolatat.

A vonulé madarak masik meglep6 tulajdonsaga a testiik felépitésének radikalis
valtozadsa vonuldsi statuszuktol fiiggéen. A testtomegbeli novekedés a repiilé



madaraknal szamos hatranyt von maga utan, tobbek kézott megndvekedett anyagcsere
igényt, fokozott sériilési vagy predaciés kockazatot, csokkent taplalékszerzési
potencialt, nehezitett felszallast, valamint gyengébb repiilési teljesitményt (Witter és
Cuthill, 1993). Ennek kdszonhetéen a madaraknal olyan mechanizmusok alakultak ki
amelyek minimumon tartjdk a testtdmeget példaul azaltal, hogy csokkentik azon
szervek meéretét, melyeknek ideiglenesen korlatozott a szerepiik. Példaul, a herék
nagysaga 100-200-szorosan csokkenhet funkcionalis méretiikh6z képest a szaporodasi
id6szakon kiviil (Dawson és mtsai., 2002). Ezenkiviil mas szervek is magas plaszticitast
mutatnak méretben, példaul a méj, a zizégyomor, a belek vagy az izmok, igy a
labizmok (Piersma és Lindstrom 1997). Ezen méretbeli valtozasok azt szolgaljak, hogy
a pillanatnyilag nem hasznalt szervek alap metabolikus kiaddsait minimalisra
csokkentsék, valamint minimalizaljak a nem hasznalt szervek sulyat (Piersma és masok
1999). Az ilyen szervek fenntartdsanak és szallitasanak tobbletkoltsége, a vonulas
fiziol6giai stressz helyzetében, olyan er6forras tobbletkiadast jelenthet, amely konnyen
a tartalékok kimeriilését és az allat pusztulasat eredményezhetné. Ugyanakkor, nem
minden szerv mutat méretbeli rugalmassagot, ezért ezek koltségeit mas eszkdzokkel
kell csokkenteni, ami sokszor allando jellegli funkcionalitasbeli kiesést is jelent. Ilyen
szerv példaul a kozponti idegrendszer (Battley és mtsai., 2000). Az agy a test masodik
legenergiaigényesebb szerve (a sziv utan), amely egységnyi tOmegére viszonyitva
tizszer tobb energiat fogyaszt, mint a vazizmok (Isler és van Schaik 2006, 2009). A
testmérethez viszonyitott nagy agyméret szamos elényt biztosit, példaul megnovekedett
talélési valészinliséget, Uj kornyezetekhez valé alkalmazkodoképességet, innovativitast,
valtozatos él6helyekhez valé alkalmazkoddéképességet, invazivitast, szociabilitast és
kognitiv potencialt (pl. Sol és mtsai., 2007, 2010). Az elényok ellenére a vonulo
madarak relativ agymérete gyakran kisebb, mint a rezidens fajoké vagy a rovid tava
vonuléké. Ezt a mintazatot tobbszor is kimutattdk fajok kozott (pl. Sol és mtsai., 2010),
valamint fajon beliil alfajok kozotti 6sszehasnolitasban (pl. Fuchs és mtsai., 2015). Az
Osszefiiggés igen robusztusnak tlinik, és minden esetben a testtémeghez viszonyitott
agytomeg csokken a vonulasi tavolsag novekedésével. Az dsszefiiggés magyarazatara
két egymast kolcsondosen nem kizaré hipotézist javasoltak. Az "energetikai
csereviszony hipotézis" azt feltételezi, hogy a vonul6 fajok kisebb agymérete a neuralis
szovetek és a vonulds magas energetikai koltségei kozott fenndlld energetikai
csereviszony eredménye (Sol és mtsai., 2010). Ugyanakkor, a "viselkedési flexibilitas
hipotézis" azt feltételezi, hogy a rezidens fajok nagyobb agymérete az altaluk tapasztalt
kornyezetbeli és forrasbeli szezonalitassal fiigg 6ssze és hogy e fajoknak jobb kognitiv
képességekkel kell rendelkezniiik ahhoz, hogy a folyamatosan valtoz6 forrasok
kiaknazasat felfedezzék, megtanuljak és ezen informaciét tarolni tudjak (Sol és mtsai.
2010). A tézis alapjdt képezé mdsodik tanulmdnyban (II) tehdt az energetikai
csereviszony és a viselkedési flexibilitds hipotézisek érvényességét vizsgdltam.
Tanulmdnyoztam a relativ agyméret vonuldsi tdvolsdggal és kornyezeti feltételekkel
valo osszefiiggését hosszui tavii vonulok és rezidens fajok esetében tobb mint 1400
maddrfaj adatait haszndlva fel.

A vonul6 madarfajok kisebb relativ agymérete a rezidensekhez képest lehet
eredménye a teljes agytomeget érintd aranyos méretbeli csokkenésnek vagy bizonyos
agyi régiok aranytalanul nagy mértékli méretbeli csdokkenésének egyarant. Az agy
szamos funkciondlisan elkiiloniil6 régiobol all, ezért bizonyos viselkedésformakra vagy
fiziologiara hat6 szelekcio ezen jellegek idegi szubsztratjanak szelektiv bovitését vagy
szlikitését idézheti el6 (Barton és Harvey 2000). A madarak agyanak mindharom f6



részének (elGagy, kisagy, latdlebeny) funkcidja fontos lehet a vonulési viselkedés
szempontjabol. Kiilonféle informacidk a el6éagy magjaiban keriilnek feldolgozasra (pl.
térbeli ingerek, magnetorecepcid, éjszakai latas, hallas, szaglas), viszont ezen magok
csupan egy toredékét teszik ki a teljes el6agy térfogatanak. Ezért az el6agy méretét
szamos egyéb tényez6 befolyasolhatja a vonulasi viselkedésen kiviil. A latolebeny igen
jol fejlett madaraknal (Wylie és mtsai., 2009), a bonyolult szerkezetli fels
szupraventrikularis rétegét tectum opticum-nak nevezik. Ez az agyi régié els6sorban
retinorecipiens, de mas érzékszervi informaciok is vetiilnek ide, melyek egyiittesen egy
topografiai (retinotopikus) térképet alkotnak ezen agyteriileten (Wylie és mtsai., 2015).
A tectum opticum mélyebb rétegei motoros idegsejteket tartalmaznak, amelyek a gyors
szem- és fejmozgasokat iranyitjak, kiilondsen a szembedtld, varatlan ingerek felé,
valamint gyors vizudlis diszkriminaciot, térbeli pozicionalast és mozgasfeldolgozast
végeznek magasabb kognitiv feldolgozas igénye nélkiil (Wylie és mtsai., 2009). A
latolebeny ezért fontos szerepet jatszhat a navigacioban, kiilonésen a vonulas soran, bar
e hipotézisnek még nincs empirikus alatdmasztasa. A kisagy jol fejlett madaraknal,
szerepét tekintve a vazizmok motoros tevékenységét iranyitja. Egyjol fejlettkisagy
finomabb mozgasokat, magasabb mozgasi precizitast, jobb koordinaciét és iddzitést
tesz lehetové repiilés soran (Kaas 2009), de kevéssé ismert, hogy ez az agyi régio
fejlettebb-e vonul6, mint rezidens fajok esetében. Ezért a harmadik (III) bemutatott
tanulmdnyban azt vizsgdltuk, hogy a hdrom, fentebb emlitett agyi régio egyenként
miként vdltozik a madarak vonuldsi tdvolsdgdval és koziiliik melyik agyi régio
térfogatbeli csokkenése felelos a vonulé maddrfajok kisebb agyméretéért.
Vizsgdlatunkban hat kontinens 61 csalddjdhoz tartozé 152 maddrfaj agydnak
felépitését vizsgdltuk egy filogenetikai 6sszehasonlito vizsgdlat keretein bellil.

A vonul6 madarak szervei méretének magas flexibilitasa és kisebb agymérete
csupan néhany azon adaptaciok koziil amelyek a testtomeg és az anyagcsere-koltségek
csokkentését szolgaljak repiiléskor. Hasonlo adaptacidnak tekinthetjiik a madarak
egyedi metabolizmusat is. A hosszu tavu és id6tartamu repiilés (pl. vonulasi repiilés)
kézben a madarak nagyon magas anyagcsere-aktivitast mutatnak, amelye a
legmagasabb tomegspecifikus metabolikus ratat képviseli a gerincesek korében. Ez a
metabolikus szint koriilbeliil kétszer olyan magasak, mint az eml6sok korében valaha
rogzitett legmagasabb érték (Jenni-Eiermann et al 2002, Weber 2009). Az ilyen magas
anyagcsere aktivitds fedezésére a vonul6 madarak szinte kizarolag zsirsavakat
hasznalnak, melyek a zsirszovetekbdl szallitddnak a vazizmokhoz a keringés révén
(Guglielmo és masok, 1998). Ez a karakter jelent6s elGrelépést jelent az eml6sok
metabolizmusahoz képest, melynek izommunkajat féként vércukor, izomszovetben
tarolt glikogén és intramuszkularis zsirsavak taplaljak (McWilliams és mtsai., 2004),
mely forrasok limitaltak, hamar kimeriilnek és id6beli korlatot szabnak az intenziv
izommunkanak. A lipidek megfelel§ sebességii szallitisa madaraknal lehet6vé teszi
szamukra, hogy nagy intenzitasd, megszakitatlan izommunkat végezzenek akar tobb
napon keresztiil. A lipidek az anyagcsere f6 lizemanyagaként val6 felhasznalasanak
tovabbi el6nye, hogy ezek magas energiatartalmuak, ezért adott energiamennyiség
tarolasa esetén kisebb térfogatiak és konnyebbek, mint barmely mas energiahordozé
(McWilliams és mtsai., 2004). A hosszt tavid vonuldsra valo felkésziilés végett, a
vonulé madarak nagy zsirtartalékokat halmoznak fel indulds el6tt. Ilyenkor nagy
mennyiségl taplalékot fogyasztanak és nagyon gyors iitemben halmozzéak fel a kell6
zsirtartalékaikat. Noha gyakran feltételezik, hogy a leghosszabb tavolsagokat megtevd
vonulé fajok halmozzdk fel a legnagyobb mennyiségli tartalék tdpanyagot, az



Osszefiiggés igazolasa, f6ként fajok kozott még varat magara. Tovabba, ha a vonulasi
tavolsag hatasat figyelembe is vessziik, jelent6s fajok kozti varianciat figyelhetiink meg
a tartalék tdpanyagok mennyiségében. Ezen kérdések nyilvanvald okoldogiai és
természetvédelmi vonatkozasanak ellenére kevéssé ismert, hogy e varianciat miként
magyarazzak a kiilonb6z6 fajok aerodinamikai tulajdonséagai (pl. a szarny morfologiaja
vagy a repiilési stilus). A negyedik tanulmdnyban (IV) tehdt a kiilonb6z6 maddrfajok
tdpanyagraktdrozdsi  stratégidjdt vizsgdltuk. Tanulmdnyoztuk a maximdlis
tdpanyagraktdrdranak meértékét és hogy ez miként fiigg ossze a fajok viselkedési
(repiilési stilus) és anatomiai jellegeivel (szdrny morfoldgia, testtbmeg) egy
filogenetikai 6sszehasonlito vizsgdlat keretén beliil.

2. Anyagok és modszerek

()] A vonulashoz kapcsolodo kiilsé és bels6 morfologiai karakterek vizsgalatdhoz
149 eurépai madarfaj adatait gyjtottiink Ossze egy adatbazisba, mely ezek
vonulasi tavolsagat és morfologiai karaktereit tartalmazta. Ezek kozé tartozott a
szarny morfoldgidja (szarnyfesztavolsag, szarnyterheltség, szarnyfeliilet,
szarnyhegyesség-index), egyes mozgasszervek (mellizmok: musculus
pectoralis, m. supracoracoideus, sziv) és két emésztési szerv mérete (maj,
zuzdgyomor). Azt prediktaltuk, hogy a szarnyhegyesség-index és a
szarnyfesztavolsag novekedni, mig a szarnyterheltség csokkenni fog a vonulasi
tavolsag novekedésével. Tovabba, a mozgasszervek méretének novekedését és a
taplalkozasi szervek méretének csokkenését vartuk a vonuldsi tavolsag
novelésével. Tobbvaltozds filogenetikai altalanositott legkisebb négyzetek
mobdszerével (PGLS) modelleket épitettiink, amelyben kontrolldltunk az
adatbéazisban szerepl6 fajok rokonsagi kapcsolataira. A vonulasi tdvolsagot
fliggd valtozoként kezeltiik, mig a szervméretek és a szarny morfoldgiajat
jellemzd valtozok kovariansokként kertiltek a modellekbe.

(IT) A két alternativ hipotézis tesztelésére, melyek a vonulé madarak rezidens
fajokhoz viszonyitott kisebb relativ agyméretét magyarazzak (viselkedési
flexibilitas és energetikai csereviszony), agyméret, testtbmeg, vonulasi tavolsag
és kornyezeti kortilmények (téli minimum hémérséklet, szezonalitas, foldrajzi
szélesség) adatokat gytijtottem 1,466 madarfaj esetében irodalmi forrasokbdl.
Olyan PGLS modelleket épitettem, amelyek figyelembe veszik a fajok kozti
rokonsagi kapcsolatokat. Kiilén modelleket készitettem a rezidens és a vonulo
fajokra, melyekben az agyméret kornyezeti valtozokkal vagy a vonulasi
tavolsaggal vald Osszefiiggését vizsgaltam, a két emlitett hipotézis tesztelése
végett.

(ITIT) Annak vizsgalatara, hogy a végagy, latélebeny és a kisagy mérete kiilon-kiilon
miként véltozik vonulasi tavolsdggal, 152 madarfaj agyanak szerkezetérdl
gylijtottiink adatokat. Az adatok tartalmaztak a lat6lebeny, a végagy, a kisagy és
a teljes agy méretét, valamint testtomeget és vonulasi tavolsagot. PGLS
modelleket  épitettiink, melyekben a fajok rokonsagi kapcsolataira
kontrollaltunk. A vonulas tavolsagot fliggé valtozoként, mig az agyi régiok
méretét és a testtomeget kovariansként hasznaltuk.

(IV) A kiilonb6z6 madérfajok éltal felhalmozodott tartalék tdpanyag mennyiségét
befolyasolé tényez6k vizsgalatdhoz filogenetikai ©sszehasonlitd vizsgalatot
végeztiink. Osszesen 139 eurdpai madarfajtol gytijtottiink maximélis tartalék
tapanyagmennyiség adatokat és megvizsgaltuk, hogy a vonulési tavolsaguk, a



szarnyuk morfolégiaja és repiilési stilusuk miként befolyasoljak ezt. Irodalmi
adatok alapjan szamszertisitettiilk a tartalék tapanyag maximalis mennyiségét,
majd egy gyliriz6taborban gy(ijtott adatok felhasznalasaval validaltuk azt. Az
egyes fajok vonuldsi tavolsagarol, szarnyuk morfolégidjarél és repiilési
stilusukr6l irodalmi forrasokbdl gydjtottiink adatokat. PGLS modelleket
épitettiink, ahol a maximadlis tartaléktdpanyag mennyisége fiiggé valtozoként
szerepelt, mig a vonulasi tavolsag, a szarny morfologiaja és a repiilési stilus
kovaridnsként keriiltek a modellekben. Akaike-féle informaciés kritérium alapd
modellszelekciot végeztiink annak érdekében, hogy megallapitsuk mely
prediktorok a legfontosabbak a tartaléktdpanyag halmozasban megfigyelt fajok
kozti variancia magyarazataban.

3. Eredmények

@

D

(D)

(1) A szarnyhegyesség-index nétt, mig a sziv testtdmeghez viszonyitott tomege
és a szarnyterheltség csokkent a vonulasi tavolsag novekedésével. (2) Ezek az
eredmények konzisztensek voltak akar a teljes fajlistan, akar csak
énekesmadarakon, akar a rezidensek kizarasaval végeztiik az elemzéseket. A
vonulasi tavolsag dsszefiiggése a mozgasszervek (a szivmeérettdl eltekintve) és
az emésztszervek méretével kevésbé volt nyilvanvalé. Ugyanakkor, e szervek
jelentds méretbeli flexibilitdst mutatnak pillanatnyi szerepiik fiiggvényében,
emiatt a vonulasi viselkedéssel val6 Osszefiiggés hidnya nem tekinthetd
bizonyité erejlinek. (3) Osszefoglalva, eredményeink olyan morfoldgiai
adaptaciok fontossagara mutatnak ra, amelyek csokkentik a vonulds soran
felmeriil6 energetikai koltségeket és novelik a repiilési tartomanyt vonuld
madarak esetében.

Eredményeim ramutatnak, hogy (1) az agyméret és a vonulasi tavolsag kozotti
korabban megallapitott negativ korrelacio erds, és altalanosithaté egy nagyon
széles rendszertani skéalara. (2) Csak a hosszd tavd vonul6 fajok
felhasznalasaval kimutattam, hogy az energetikai csereviszony hipotézis
tamogatott, és Ugy tiinik, hogy a vonulas koltségei jelent6sen hozzajarulnak a
vonul6 madarfajok agyméretére hat6 szelekcidhoz. Ezt tdmasztjdk ala azok az
elemzések is, melyek kizar6lag hosszti tavi, tropusi telelGteriiletekkel
rendelkez6 vonuld fajokra voltak korldtozva. (3) Rezidens fajok esetében
kimutattam, hogy a téli minimum hémérséklet erds negativ 6sszefiiggést mutat
a relativ agymérettel, ami a nagyobb relativ agyméret iranti szelekcidt jelzi
széls6séges kornyezetben. Osszehasonlitasképpen a telel6teriilet féldrajzi
szélessége és a kornyezet szezonalitdsa joval gyengébb osszefiiggést mutatott a
rezidens fajok relativ agyméretével. Ezek az eredmények egyiittesen
szemléltetik, hogy mindkét fentebb emlitett hipotézis tdmogatott, és e két
feltételezett szelekcids er6 a vonulasi viselkedés skalajanak két ellenkezd
végpontjan hat.

(1) A teljes agymeéret csdkken a vonulasi tavolsaggal, és e csokkenés a eléagy
méretének nagy mértékii csokkenésével magyarazhato. (2) Ezzel ellentétben a
latolebeny mérete pozitivan korrelal a vonulasi tavolsaggal, mig (3) a kisagy
mérete nem valtozik a vonulasi tavolsaggal. Eredményeink azt sugalljak, hogy
az idegi szovetek magas energiaigényének minimalizalasa a végagy méreteinek
csokkentésével érhet6 el vonulé fajok esetében. Eredményeink ugyanakkor
ramutatnak arra, hogy a latdlebeny fontos szerepet jatszik a vonulé fajok



esetében, valosziniileg a latasélesség, a vizualis informacidk feldolgozasa vagy
a kornyezeti ingerek retinotopikus térkép informacioi révén.

(IV) (1) A maximalisan felhalmozott tartalék tapanyag mennyisége erételjesen né a
vonulasi tavolsdg hosszaval fajok kozott. Tovabba (2), a magas
szarnyhegyesség-index{i fajok kevesebb tartalék tdpanyagot halmoznak, mig a
szarnyterheltség és a repiilési stilus kevés varianciat magyaraznak az egyes
fajok tartalék tapanyag mennyiségében. Eredményeink azt sugalljak, hogy a
tartalék tdpanyag mennyiségét a vonuldsi tdvolsdg hossza és egy adott faj
repiilés energetikaja hatarozza meg.

4. Kovetkeztetések

A vonulds a madarak energetikailag egyik legigényesebb és legveszélyesebb
tevékenysége, amely kivételesen magas mortalitasi ratdval és ennek megfelel6en erds
természetes szelekcioval tarsul. Munkank sordn olyan adaptaciok feltarasara
koncentraltunk, amelyek a vonulasi viselkedés koltségeinek csokkentését szolgaljak és
a madarak sokszor elképeszt6 vonulasi repiiléseit teszik lehet6vé, valamint azt, hogy
ezen adaptdciok miként viszonyulnak a madarak evoliciés torzsfdjadhoz és egyéb
életmeneti aspektusaihoz. Az itt bemutatott négy tanulmany keretében a madarakban a
vonul6 viselkedéséhez valo kulcsfontossagu energetikai, anatémiai és viselkedésbeli
adaptacioit tartuk fel.

Kimutattuk, hogy a hosszu tavi vonul6 fajok esetében a magas energia-igényii
szervek koltsége, latszolag azok méretbeli csokkenésével minimalizalodik. A sziv (I) és
az agy (II, IIT) a test els6 és masodik legenergiaigényesebb szerve jelentds méretbeli
csokkenést szenved a vonulasi tavolsag novekedésével. Tekintve, hogy ezen
Osszefiiggések megmaradnak akkor is, ha énekesmadarakra korlatozzuk az elemzéseket
- egy olyan taxondmiai csoportra, amely tagjai nagyon hasonld repiilési stilussal
rendelkeznek - feltételezhetd, hogy az 0sszefiiggés természete energetikai csereviszony,
és nem a fajok eltérd energiaigényli repiilésének kdszonhetd. Ezenfeliil, eredményeink
azt mutatjdk, hogy a repiilés két legfontosabb izomkotege (m. pectoralis, m.
supracoracoideus) és egyes emésztOszervek mérete (zizégyomor, mdaj) mérete nem
mutat dsszefliggést a vonulasi tavolsaggal (I.). Ezek az eredmények azt sugalljak, hogy
egyéb tényezbk és nem feltétleniil a vonulasi viselkedés alakitja ki a szervek és izmok
méretének fajok kozti variancidjat. Példaul a repiilés stilusa fontos szerepet jatszhat a
mozgas- és anyagcsere-szervek morfologidjanak kialakitasaban, tekintettel annak
fontossagara a repiilési koltségek, energetika és sebesség kialakitdsaban. Mindazonaltal
tovabbi vizsgdalatokra van sziikség a szervméretek idébeli és méretbeli flexibilitasanak
tanulmanyozaséara, ennek fajok kozti kiilonbségének és vonulasi viselkedéssel vald
Osszefiiggésének megallapitasara. Ezen ismeretek hidanydban nem lehet végsé
kovetkeztetést levonni a szervméretek vonulasi viselkedéssel val6 6sszefiiggésérdl.

Az agyméret vonulassal valé kapcsolata esetén egy joval egyértelmiibb mintazat
mutatkozik meg. Az agy mérete, sok mas szervvel ellentétben nem flexibilis miutan az
egyed eléri a kifejlett kort (Battley és mtsai., 2000). Eredményeim azt mutatjak, hogy a
testtdmeghez viszonyitott relativ agyméret kisebb a vonuldknal, mint rezidenseknél,
egy igen széles rendszertani skalan (II), és ez a kapcsolat valdsziniisithetGen t6bb
tényezOre vezethetd vissza. ElG6szor is, ugy tlinik, hogy a vonuldk kisebb agymérete
részben a vonulasi repiilés magas energetikai koltsége és az idegszovetek magas
anyagcsere igénye kozotti energetikai csereviszony eredménye. Ezt a relativ agyméret
és a vonulasi tavolsag kozotti negativ korrelacié mutatja a hasonlé, trépusi teleld



teriilet(i, hosszu tavi vonul6 fajok esetében. Ez alapjan valésziniisithetd, hogy a vonuld
madaraknal a kisebb relativ agyméret irant erdés a szelekcio, tekintve,hogy a
tavrepiilések soran a nagy agytomeg energetikai koltségei a forrasok id6 el6tti
kimeriiléséhez és mortalitashoz vezethet. Ezzel ellentétben, tigy tlinik, hogy a rezidens
fajok esetében a szelekci6 a nagyobb agyméretet részesiti elényben. SzélsGséges
kornyezeti feltételeket, kiillonésen alacsony téli minimum hémérsékleteket elszenvedd
fajok esetében nagy relativ agyméretet figyeltink meg. Ez azt sugallja, hogy az
agyméret evolucidjat foként a kornyezet szélsGségessége, az alacsony kornyezeti
hémérsékletek, a forrasok elérhet6ségének ingadozasa, a magas hotakaréd és / vagy a
naphossz csokkenése és nem csupan a kornyezet szezondlis jellege befolyasolja (Roth
és Pravosudov 2009). Eredményeink arra is ramutatnak, hogy a vonulasi tavolsag
novekedésével a kiilonboz6 agyi régiok térfogata aranytalan mértékben valtozik (III). A
teljes agyméret csokkenése hosszi tavi vonuldk esetében elsGsorban a elGagy
méretének csokkenésével érhet6 el. A a magasabb kognitiv folyamatok kozpontja, és
méretbeli csokkenése varhatéan kognitiv potencialjuk csdkkenésével is jar a vonuld
fajoknal. Ugyanakkor a latélebeny térfogata novekedett a vonulasi tavolsaggal, ami arra
utal, hogy a hosszi tavi vonul6 fajok esetében ez az agyi régié kiemelkedd
fontossaggal bir.

Korabbi tanulmanyok (pl. Battley és mtsai. 2000) és az itt prezentalt kutatasok
(I-IV) egyiittesen jol illusztraljdk a sulycsokkentés fontossagat a vonuldsi repiilés
soran. A testtomeg csokkenéséért azonban sokszor igen magas arat fizetnek a madarak,
példaul agytomegiik (IT), kiillénosen a végagyuk méretének csokkentését (III), mely
varhatéan egy fontos fitnesz komponens, a kognitiv potencial romlasat vonja maga
utan. A vonulas el6tt all6 madarak tehat egész hasonléan miikodnek, mint a
repiil6gépek repiilés tervezése: a szallitott stlyt igyekeznek minimalizalni, ezaltal
csokkentik a repiilés koltségét és az elégetett ilizemanyag mennyiségét is.
Eredményeink arra is ramutatnak, hogy a tarolt tartalék tadpanyag mennyisége
jelentdsen novekszik a vonulasi tavolsag hosszaval, és a varhatd repiilés energia-
igényével (IV). Ezenkiviil a tartalék tdpanyag mennyisége a szarny morfologiajahoz is
illeszkednek, a magas szarnyhegyesség-indexii fajok kevesebb tapanyagot halmoztak
vonulasuk el6tt, mint az alacsony szarnyhegyesség-indexi fajok. Ez utébbi eredmény a
repiiléshez sziikséges energiaigénybdl eredhet, amely a magasabb szarnyhegyesség-
index esetén alacsonyabb (Norberg 2012).

Napjainkban nyilvanvald, hogy a vonulé fajok, eml6sok, madarak, halak és
gerinctelenek gyakran csokken6 populaciés trendeket mutatnak (Wilcove és Wikelski
2008). Vonulé fajok korében a hosszu tavi vonulék mutatjdk a legmeredekebben
csokken6 trendeket (Morrison és mtsai., 2013). Egyre siirget6bb tehat, hogy
megismerjiik és megértsiik az allatok vonulasi magatartasat, nem csak tudomanyos,
hanem a biolégiai sokféleség meg6rzésének szempontjabdl is. E lenylig6zo
viselkedésforma a jobb megértése remélhet6leg hozzasegit majd benniinket, hogy a
fajokat figyelemmel kisérjiik és lehet6leg megmentsiik 6ket a kipusztulastdl.

5. Koszonetnyilvanitas

Halaval tartozom témavezetdimnek, Dr. Barta Zoltannak és Dr. Pap Péter Laszlonak a
tanulmanyaim sordn nyujtott segitségiikért és tamogatasukért. Koszonom Prof. Székely
Tamasnak, Dr. Vagasi Csongornak, Osvath Gergelynek, Prof. Anders Pape Mgllernek,
Dr. Kosztolanyi Andrasnak az egyiittmiikddésiiket és utmutatasukat. K6szondm Gareth
Dykenak a nyelvi korrektirakat és Németh Zoltannak a hasznos szakmai tanacsokat.



Halas vagyok a Evoliciés Okolégia Csoport (Babes-Bolyai Tudomanyegyetem) és a
Viselkedésokologiai Kutatocsoport (Debreceni Egyetem) tagjainak a motivalo
munkakdrnyezetért, tamogatasukért és segitségiikért. Munkamat tdmogatta két Magyar
Allami E6tvos Osztondij (MAEO2016_15 / 76740, MAEO2017_16 / 156845), harom
Campus Hungary 6sztondij (B2 / 1F / 16380, B2 / 1SZ / 8361, B2 / 1CS / 6668), egy
Campus Mundi 6sztondij (CMP-69-2 / 2016), két tudomanyos és technoldgiai
egyiittmiikodési pélyazat (TET_12_RO-1-2013-0008, K-TET_15-1-2016-0044), egy
doktorjelslti 6sztondij (TAMOP-4.2.2B-15/1 / KONV-2015-0001), a Nemzeti
Tehetségprogram (NTP-EFO-P-15-0043), a TAMOP-4.2.4.A / 2-11 / 1-2012 Nemzeti
Kivélésag Program és Lendvai Addm OTKA projektje # K113108. Kutatisaimat az
MTA-DE "Lendiilet" Viselkedésokoldgiai Kutatocsoport mindvégig tamogatta.
Ko6szonom Colin Palmernek és a Ginko Alapitvanynak a tanulmanyaim végén nyujtott
tamogatast.



Morphological adaptations to migration in birds

1. Introduction and objectives

Migration is the active directional movement of animals over relatively long-distances,
occurring annually, usually on a seasonal basis, triggered by climate or resource
fluctuations and involves a relatively synchronous movement of animals over space
(Rappole 2013). Migratory behaviour is widespread across all animals, nonetheless
among birds a disproportionately high number of species are currently considered
migratory (Kirby et al. 2008). Avian migration poses numerous questions regarding the
origin, cost and benefits of this behaviour, as well as the physiological and
morphological adaptations that make these fascinating journeys possible.
Understanding avian migration has strong implications for biodiversity conservation,
public health and global environmental change.

Long-distance migration is one of the most extreme physiological stresses that
birds encounter during their lifetimes (Weber 2009). This is also reflected by their
mortality rate, that is higher during migration than during any other period of the year,
as well as by the decreased probability of survival with the increasing length of
migratory journey undertaken (Somveille et al. 2015). It is therefore apparent, that
migratory behaviour has considerable physiological costs, that must be counterbalanced
by the benefits of exploiting seasonally fluctuating resources. To minimise the costs
multiple physiological, as well as external and internal morphological adaptations had
been suggested to be present in birds, serving the purpose of efficient resource
utilisation and enabling birds to perform the most extreme migratory journeys ever
recorded in the animal kingdom (Newton 2010). Most important amongst these
adaptations is their ability to fly, a character that helps birds to overcome predation
pressure, geographic barriers and perform highly cost- and time-efficient locomotion.
Flight ability is granted by a number of key adaptations, such as powerful flight
muscles, increased bone surfaces where these muscles are attached, light, pneumatized
skeletons, flexibility in the size of digestive and exercise organs, unique metabolism, as
well as efficient respiratory and circulatory systems, that ensure metabolic needs even
when flying at high altitudes (Klaassen 1996). Based on aerodynamic theory and
empirical observations, it was suggested that most of these characters exhibit distinct
morphologies in long-distance migrants compared to residents, granting a more
streamlined morphology in the former. Nonetheless, these predictions have rarely been
tested, especially in a comparative framework, where multiple species are compared
while phylogenetic non-independence of species is taken into account. Therefore, the
goal of the first study (I) presented here was to explore a wide range of
morphological characters previously suggested to be linked to migratory behaviour,
including exercise and digestive organ sizes, as well as wing morphology side by side
while also controlling for phylogenetic effects.

Another astonishing aspect of migrating birds is the dramatic change in their
body composition depending on their migratory status. Increased body mass in flying
birds has a wide range of disadvantages ranging from elevated metabolic expenditure to
increased risk of injury or predation, impaired foraging and take-off ability, as well as
impaired flight performance (Witter & Cuthill 1993). Therefore, birds aim to keep their
body mass at minimum by means of decreasing the size of those organs that



temporarily have limited benefits. For instance, testes size can be regressed 100 to 200-
fold, compared to their fully functional size at the peak of the breeding season (Dawson
et al. 2002). Moreover, other organs exhibit high plasticity as well, such as the liver,
gizzard, intestines, stomach or muscles, such as leg muscles (Piersma & Lindstrém
1997). These changes serve the purpose of minimising basal metabolic expenditure of
unused organs and also minimising weight to be carried during flight (Piersma et al.
1999). Paying extra costs of sustaining and carrying these organs, during the already
stressful migratory flight would otherwise drain resources prematurely and could easily
lead to fatalities. Nonetheless, some organs are not flexible in size, therefore their costs
have to be mitigated by other means, also resulting in permanent loss of functionality.
Such an organ is the central nervous system (Battley et al. 2000). The brain is the
second most energetically expensive organ of the body (after the heart), consuming up
to ten times more energy per unit mass than skeletal muscles (Isler & van Schaik 2006,
2009). Benefits of a large brain relative to the body has various advantages, including
increased survival probability, adaptability to novel environments, innovation
propensity, variability of habitats occupied, invasiveness, sociability and cognitive
potential (e.g. Sol et al. 2007, 2010). Despite these advantages, brain size of migratory
birds often have smaller relative brains than residents or short-distance migrants. This
association has repeatedly been demonstrated at the species level (e.g. Sol et al. 2010),
as well as at the subspecies level in birds (e.g. Fuchs et al. 2015). The correlation is
very robust, and in all cases, brain weight relative to body mass decreases with
increasing migration distance. Two mutually non-exclusive hypotheses had been
proposed to explain this association. On the one hand, the ‘energetic trade-off
hypothesis’ claims that migratory species were selected to have smaller brains because
of the interplay between neural tissue volume and migratory flight (Sol et al. 2010). In
contrast, the ‘behavioural flexibility hypothesis’ argues that resident species are
selected to have higher cognitive capacities, and therefore larger brains, to enable
survival in harsh winters, or to deal with environmental seasonality (Sol et al. 2010).
Therefore, the second study (II) included in this thesis explores the validity and
settings of the energetic trade-off and the behavioural flexibility hypotheses, using
brain size, migration distance and environmental conditions of over 1,400 species of
birds.

Smaller relative brain size in migratory species compared to residents might be
the result of a similar magnitude change in all brain regions or of a disproportionate
decrease in the size of particular brain regions. Brains are composed of numerous
functionally distinct regions and therefore selection might cause selective enlargement
or reduction of neural substrates linked to particular behaviours or physiologies (Barton
& Harvey 2000). The function of all three main brain divisions of the avian brain (i.e.,
telencephalon, cerebellum, optic lobe) might be relevant to migratory behaviour.
Diverse information important for migration are projected and processed in nuclei of
the telencephalon (e.g. spatial cues, magnetoreception, night vision, audition,
olfaction), but these nuclei represent only a fraction of the entire telencephalon,
therefore it's size might vary in response to a range of factors other than migration. The
optic lobe is part of the mid-brain and is well developed in birds (Wylie et al. 2009).
The highly elaborated, multi-layer supraventricular part of the optic lobe is called the
optic tectum. This surface area is mainly retinorecipient, but it also receives other
sensory information, which together form a topographic (retinotopic) map in this brain
region (Wylie et al. 2015). Deeper layers of the optic tectum contain motoric neurons,
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that aid quick eye and head movements, especially toward salient environmental
stimuli, help visual discrimination, spatial positioning and motion processing without
the need of higher cognitive processing (Wylie et al. 2009). The optic lobe might
therefore play an important role in navigation, especially during migration, although
such an association lacks evidence. The third main brain region, the cerebellum is well
developed in birds and serves as motoric control to skeletal muscles. A well-developed
cerebellum would imply fine motor dexterity, higher motion precision, better
coordination and timing during flight (Kaas 2009). How these three specific brain
regions relate to migration distance was little known. Therefore, in the third study
(I1I) we explored the relationship between migration distance and relative size of the
telencephalon, optic lobe and cerebellum compared to body mass using 152 bird
species, belonging to 61 avian families from six continents. We performed a
phylogenetic comparative study in order to test how brain regions listed above covary
with migration distance and to explore whether the brain size reduction in migrant
compared to resident birds implies a uniform or non-uniform size reduction of these
brain components.

Seasonal organ size adjustment and inherently smaller brain size are just some
of birds' major strategies to reduce the weight to be carried and metabolic expenditure
during flight. An additional adaptation regards their metabolic pathway itself. Birds
during endurance flights, such as migratory flights, function at a very high metabolic
rate, using the highest ever recorded mass-specific energy requirements among
vertebrates, about twice as high as the maximum level ever recorded for exercising
mammals (Jenni-Eiermann et al. 2002, Weber 2009). To cover such high metabolic
expenditures, migratory birds use almost exclusively fatty acids, derived straight from
adipose tissue to the working muscles by the circulatory system (Guglielmo et al.
1998). This character is a significant innovation compared to mammals, whose muscle
work is mainly fuelled by blood glucose, muscle glycogen and intramuscular fatty acids
during sustained and intense exercise (McWilliams et al. 2004) and grants birds the
ability to sustain high intensity exercise uninterruptedly for days. The benefit of using
lipids as the core fuel is that they are rich in energy, therefore they are small in volume
and are light to carry (McWilliams et al. 2004). Hence, to fuel their long-distance
flights migratory birds accumulate large fat reserves prior to departure. The process is
named pre-migratory fattening, during which birds consume food in excess and
accumulate fat at very fast rates. While it is often assumed that species that migrate
over the longest distances accumulate the largest amounts of fat or fuel, comparative
evidence to corroborate this correlation is scarce. Although considerable cross-species
variance in fuel load is seen after controlling for migration distance, it remains unclear
how this can be explained by the aerodynamic attributes (i.e. wing morphology and
flight style) of different birds, despite obvious ecological and conservation
implications. Therefore, here we performed a study (IV) on maximum fuel store sizes
across birds and explored what behavioural (flight style) or anatomical components
(wing morphology, body mass) explain variation in fuel load across species.

2. Materials and methods

1)) In order to investigate internal and external morpholoical characters associated
with migration we assembled a unique dataset of 149 European bird species,
comprising their migration distance and a range of morphological characters.
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(1)

(II0)

Iv)

These included wing morphology (wingspan, wing loading, wing area, wing
aspect ratio), exercise organ sizes (pectoral muscle, supracoracoid muscle,
heart) and digestive organ sizes (liver, gizzard). We predicted that wing aspect
ratio and wingspan will increase, while wing loading will decrease with
increasing migration distance. Moreover, we predicted an increase in the size of
exercise organs and a decrease in the size of nutritional organs with increasing
migration distance. We built multivariate phylogenetic generalised least squares
(PGLS) models, incorporating the evolutionary history of the species
represented in the dataset. We used migration distance as a dependent variable
and organ sizes, wing morphology as covariates.

To test the two alternative hypotheses suggested to explain the smaller relative
brain size in migratory than in resident species (i.e. the energetic trade-off and
the behavioural flexibility hypotheses), 1 collected data on brain size, body
mass, migration distance, wintering minimum temperatures, seasonality and
wintering latitudes of 1,466 bird species from literature resources. I
constructed PGLS models incorporating phylogenetic relatedness across
species. I built separate models for resident and migratory species, including
environmental variables or migration distance respectively to test the two
hypotheses mentioned above.

To investigate how the size of the telencephalon, optic tectum and cerebellum
covaries with migration distance, here we collected data from literature on
brain region sizes of 152 bird species, belonging to 61 avian families from six
continents. Data covered optic lobe, telencephalon, cerebellum and whole
brain size, body mass and migration distance. We built PGLS models and
controlled for common descent. We used migration distance as a dependent
variable, brain region sizes and body mass as covariates. Using the results, we
aimed to infer the relative importance of the three main brain regions for
migratory species in contrast to residents.

In order to test what factors influence the amount of fuel accumulated by
various species of birds, we conducted a phylogenetic comparative study. We
collected maximum fuel load data from 139 European bird species and
investigated how migration distance, wing morphology and flight style
influenced maximum fuel load across birds. We quantified fuel load based on
literature data and validated this measure using condition indexes calculated
based on migrant birds captured at a bird ringing station. We collected data on
migration distance, wing morphology and flight style of these species. We
built PGLS models where fuel load was used as a dependent variable, while
migration distance, wing morphology and flight style were included as
covariates. We used information theory based model selection to evaluate the
importance of these predictors in explaining variation.

3. Results

@

(1) Aspect ratio increased, while relative heart weight and wing loading
decreased with increasing migration distance. (2) These results were robust to
whether the analyses were based on the entire species pool or limited to
passerines or to a species pool excluding residents. The association between
migration distance and exercise (except of heart size) or nutritional organ sizes
was less clear. Nonetheless, we warn against clear conclusions on the lack of
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association between organ sizes and migration distance, due to the
methodological difficulty to measure these organs given their high flexibility in
size over the year or according to their current workload. (3) Taken together,
these results point toward the importance of morphological adaptations that
reduce the energetic expenditure during migratory flight and increase flight
range in migratory birds.

(IT) My results indicate that (1) the previously established negative correlation
between brain size and migration distance is strong and can be generalised to a
species pool of very wide taxonomic coverage. (2) Using only long-distance
migratory species, I demonstrate that the energetic trade-off hypothesis is
supported and appears to be a major contributor to brain size evolution among
migratory species. This is also supported by analyses restricted to long-distance
migratory species with tropical wintering areas. (3) Using the only resident
species I demonstrate that winter minimum temperature negatively correlates
with relative brain size, indicating a selection for larger relative brain size in
harsh environments. In comparison, wintering latitude or seasonality appeared
to be weaker predictors of relative brain size. Together, these results illustrate
that both of the above mentioned hypotheses are supported, and these two
selective forces are likely to act on two different ends of the migration distance
spectrum.

(III)  Our results indicate that (1) total brain size decreases with migration distance in
our sample of species and this reduction is accounted for by reduction in
telencephalon size. (2) On the contrary, the size of the optic lobe increased with
increasing migration distance, and (3) the size of cerebellum does not change
with the length of the migratory journey. These results together indicate that
energetic needs of neural tissues can be largely subsidised by reduction in the
telencephalon size. On the other hand, the optic lobe appears to play a more
significant role in migrants than in residents, probably due to the higher
significance of visual acuity, visual information processing or the retinotopic
map information of various environmental stimuli in migratory birds.

(IV) Our results indicate that (1) maximum fuel load strongly increases with the
length of migratory journey across species. Additionally, we showed (2) that
species with high wing aspect ratio accumulate less fuel, while (3) wing loading
and flight style have little predictive power for maximum fuel load across birds.
These results indicate that fuel load is determined by the length of migratory
distance and the flight energy-efficiency of a given species.

4. Conclusions
Migration is the most energetically demanding and hazardous activities of birds, that is
often associated with extreme mortality rates and periods of strong natural selection.
Our work concentrated on exploring some adaptations that might serve as the function
of reducing migratory costs, enable long-spell flights, and how these adaptations relate
to phylogeny and other aspects of life history across birds. Within the framework of the
four studies presented here, we revealed key energetic, anatomical and behavioural
adaptations to migratory behaviour in birds.

Importantly, we demonstrated that energetically expensive organs mostly
decrease in size with increasing migration distance. Both heart, the most expensive
organ of the body (I) and brain size (II, III), the second most expensive organ of the
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body significantly decrease in size with increasing migration distance. Given that the
association also holds for passerines alone, a group of birds exhibiting highly similar
flight styles, it can be assumed that the nature of this association is probably an
energetic trade-off and is not a by-product of variation in flight style or flight energetics
across species. Moreover, our results indicate that the two most important muscle
bundles for flight, the pectoral and supracoracoid shows no association with migration
distance (I). Similarly, organ sizes, such as the gizzard and the liver were unrelated to
the length of migratory journey undertaken by different species. These results indicate
that factors other than migration influence organ and muscle size evolution across
species. For instance, flight style might be an important determinant of exercise and
metabolic organs, given its importance in determining flight costs, energetics and
speed. Nonetheless, further studies are needed to clarify the extent and dynamics of
strategic size adjustment in exercise and digestive organs prior to migratory departure.
Without such knowledge, no definitive conclusion can be drawn regarding organ size
evolution in function of migration distance.

A clearer pattern emerges in the case of brain size, a highly expensive organ that
is not flexible in size once birds reach adult age (Battley et al. 2000). My results
demonstrate that relative brain size is smaller in migrants than in residents on a wide
taxonomic scale (II) and that this relationship is most likely of multiple origins. First,
the smaller brain size in migrants is partly the result of a trade-off between the energetic
expenses of migratory flight and that of sustaining the high metabolic needs of neural
tissue masses. This is suggested by the negative association between relative brain size
and migration distance in long-distance migrants with similar wintering latitudes. It is
likely that a major directional selection occurs for smaller relative brain size in
migratory birds, potentially by means of premature energy depletion during long flight
spells, leading to fatalities in larger brained individuals. On the contrary, in resident
species another factor contributes to the increase in relative brain size. My results
illustrate that environmental conditions, especially low winter minimum temperatures,
assumed to reflect environmental harshness, represent conditions under which large
relative brain size are favoured by natural selection. The results also point out, that it is
more likely that environmental severity reflected by low ambient temperatures,
unavailability of usual food resources, high snow cover, and/or reduced day length
(Roth & Pravosudov 2009), rather than the seasonal nature of the environment is the
strongest selective force on relative brain size evolution across resident birds. Our
results also point out that the change in the size of different brain regions with
migration distance is non-uniform (IIT). Reduction of whole brain size with increasing
migration distance is mostly accounted for by reduction in the size of the telencephalon,
the centre of higher cognitive processes and arguably results in lowered cognitive
potential in long-distance migratory species. On the other hand, optic lobe size
increased with migration distance, indicating the importance of the latter for long-
distance migratory species.

Earlier studies (e.g. Battley et al. 2000) and our works (I-IV) both finely
illustrate the importance of weight reduction during the migratory flight. Decrease in
body mass is, however, achieved at high prices, such as reduction in brain size (II),
especially telencephalon size (IIT) and therefore arguable loss of a highly important
fitness component: cognitive potential. Birds therefore appear to have highly similar
flight planning to aircrafts, aiming to reduce weight by reducing carried load,
consequently lowering the energy requirements of flight and reducing fuel amounts.

14



Our results indicate that fuel stores strongly increased with the geographic distance
covered during migratory flight, and therefore the total expected energy expenditure of
given species of birds (IV). Moreover, fuel stores are also adjusted to fit wing
morphology, specifically species with high wing aspect ratio accumulate less fuel prior
their migratory departure, than species with low wing aspect ratio. The latter result
arguably originates from the power required of flight, that strongly depends on flight
style and wing morphology (Norberg 2012)

Nowadays it is apparent that migratory species, including mammals, birds, fish
and invertebrates often exhibit large-scale population declines (Wilcove & Wikelski
2008). Even among migrants, long-distance travellers show the steepest recent
population declines (Morrison et al. 2013). It is therefore of pressing need to
understand diverse aspects of the migratory behaviour of animals, not just from
scientific, but also from biodiversity conservation perspectives. A better understanding
of this fascinating behaviour will hopefully aid us in monitoring and saving species on
the way of disappearance.
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