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Osszefoglalas. A kulturalis evolucié folyamata — mely nem genetikai titon 6roklIott, hanem szociélis
tanulas tjan, egyedek vagy generaciok kozott torténd informacidaramlason alapul — az emberré valas
egyik fo mozgatorugoja. Ez a kulturalis evolucié azonban nemcsak az emberre jellemzd sajatossag,
hanem az allatok esetében is nagy jelentdséggel bir. A kulturalis evolucid egyik alapfeltétele, hogy az
egyedek viselkedési elemeket masolnak egymasrol. Amikor ilyen masolasra keriil sor az énekl6é ma-
darak kozott, akkor az énekelemek, vagyis a szillabldk hasznalatanak eloszlasa térben és idoben nem
véletlenszer(i, hanem strukturalt lesz. Ennek a hipotézisnek a tesztelésére az 6rvos 1égykapo (Ficedula
meztiikk. Populacios szinten 476 szillablafajtat definialtunk. Az egyedek szillablahasznalatdban meg-
mutatkozo atfedések feltarasara hasonlosagi matrixokat szamoltunk ki, és ezek kozott Mantel-teszttel
vizsgaltuk, hogy a himek énekének hasonldsdga mutat-e térbeli és id6beli mintdzatokat. A populécid
énekosszetételében idébeli strukturaltsagot irtunk le: az idében egymashoz kozelebb énekld himek
éneke jobban hasonlit egymashoz, mint az id6ben egymastol tavolabb éneklé himeké. Ezek az idébeli
mintazatok 1éptékfiiggdek voltak.A térbeli mintazat megléte nem volt statisztikailag igazolhat6. En-
nek hianya indokolhat6 a rendelkezésre allo adatok alacsony szamaval, illetve, hogy kis geografiai
tavolsagokon esetleg nem kimutathaté a térbeli mintazat. Osszefoglalva tehat vizsgalatunkkal részben
igazoltuk a kulturalis evolticidé meglétét az 6rvos légykaponal.

Kulcsszavak: szocialis tanulds, szillabla, térbeli és id6beli mintazatok, Mantel-teszt, dendrogram.

Bevezetés

Amikor kultarardl beszéliink, akkor azt elsdésorban az emberi tarsadalommal hozzuk
Osszefiiggésbe. Az emberek korében a szocidlis uton torténd tanulas, az egyének kozotti
informacioatadas a tarsadalom mikodésének egyik alappillére. Evolucids szempontbol, a
kulturalis folyamatok értelmezhetéek a tanult viselkedések generaciok kozotti valtozasa-
ként (LUTHER & BAPTISTA 2010). Szamos tanulmany bizonyitja, hogy az ember mellett
egyes allatfajoknal is fontos szerephez jut a szocidlis uton torténd tanulas és a kulturalis
evolucio (BAKER et al. 2003, VAN SCHAIK 2010). Egyes egyedeknek mas egyedek viselke-
dése szolgal mintaul talélésiik illetve szaporodasi sikeriik novelésének szempontjabol fon-
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tos dontéseik meghozatalaban (GALEF & LALAND 2005, DANCHIN & WAGNER 2010). P¢l-
daul a fiatalabb egyedek megfigyelik, hogy a tapasztaltabb, id6sebb fajtarsaknak mi szol-
galhat taplalékul, azt hogyan szerzik meg, hasznalnak-e ehhez valamilyen eszkozt, tovabba,
hogy milyen predatorokat keriilnek el, vagy éppen azt, hogy miként valasztanak part
(GALEF & LALAND 2005).

Az énekesmadarak énekét tanulmanyozo kutatok egyetértenek abban, hogy az éneknek
van egy tanult és egy 6roklott része (CATCHPOLE & SLATER 2008). Az ének tanulasanak
moddja és mennyisége fajonként valtozhat, és ahol jelentds a tanulas aranya, ott szdmolni
lehet a kulturdlis evolucié jelenségével (BEECHER & BRENOWITZ 2005, CATCHPOLE &
SLATER 2008). A kulturalis evolucidé nyomait a madarak énekében tobbnyire olyan, egysze-
rlibb énekli fajokon vizsgaltdk, mint példaul a koronas verébsarmany (Zonotrichia
leucophrys) (MARLER & TAMURA 1964, BAPTISTA 1977, HARBISON et al. 1999, NELSON
2000). Az énckesmadarak tobbségének azonban ezeknél a modellfajoknal 1ényegesen bo-
nyolultabb az éneke (CATCHPOLE & SLATER 2008).

Az eddigi, énckesmadarakon végzett vizsgalatokban, f6leg a térbeli elterjedés alapjan
értelmezhetd dialektus jelenségét tanulmanyoztak (BAPTISTA 1977, PoDOs et al. 2004,
Pobos & WARREN 2007, LAHTI et al. 2011). Dialektusrél abban az esetben beszélhetiink,
ha két szomszédos populacid repertoar készlete eltér egymastol, és ez az eltérés szamotte-
vobb, mint az egyes populacion belill az egyedek kozotti kiilonbségek (LEMON 1975,
MARLER & TAMURA 1959). Ez a jelenség hasonlithaté az emberi nyelvekben megjelend
nyelvjarasokhoz. Az egyedek egymastdl vald tanuldsa hozzajarul egy adott dialektus fenn-
maradasahoz (MARLER & TAMURA 1959).

A madarének azonban nemcsak térben, hanem idében is mutathat mintazatokat (SLATER
1986, PODOS & WARREN 2007, THIELTGES et al. 2014). Az idébeli mintazatok esetében az
emberi divathullamokkal vonhatunk parhuzamot. Bizonyos elemek, vagy azok bonyolul-
tabb kombinacidi megjelenhetnek, majd gyorsan (néhany generacié mulva) el is tiinhetnek,
masok akar tobb generacion keresztiil is fennmaradhatnak (PODOS & WARREN 2007). Az
ének valtozasanak van egy idébeli dimenzidja is, ami joval kevésbé ismert, mint a térbeli
mintazat.

Az 6rvos 1égykapo (Ficedula albicollis) éneke idealis targya lehet kulturalis evoltcios
vizsgalatoknak, mert igen komplex: az egyedek egyenként 15-90 egyedi szillabla tipust
hasznalnak sajatos kombinacidban és két egyed repertoarja kozotti hasonlosag kevesebb,
mint 30%, vagyis az ének nagymértékben egyedspecifikus (GARAMSZEGI et al. 2012). Egy
egyed repertoarméretét az altala bemutatott kiilonbozé szillablatipusok szama hatdrozza
meg. Kiilonb6z6 énekbélyegek, mint példaul az énekhossz vagy a repertoarméret 6sszefiig-
gést mutatnak a korral, az egyedi minéséggel és a szaporodasi sikerrel (GARAMSZEGI 2004,
GARAMSZEGI et al. 2006, 2007). Ennek alapjan valoszinii, hogy az ének kiemelten fontos
szerepet tolt be az 6rvos 1égykapok kommunikécidjaban, de nem tudjuk, hogy maganak a
komplexitasnak vagy az egyes szillablafajtak sorrendje altal definialt tartalomnak van-e
funkcidja, illetve azt sem, hogy ezek hogyan vesznek részt a kulturalis evolucioban.

Vizsgalatunkkal arra kerestiink valaszt, hogy az 6rvos 1égykapé valtozatos énekének ki-
alakitasaban és fenntartasaban szerepet jatszik-e a kulturalis evoltcid. Irodalmi adatok alap-
jan feltételeztiik, hogy az 6rvos 1égykapd himek masolnak egymasrdl bizonyos énekeleme-
ket. Egyrészt a viszonylag nagy repertoarti madarak tipikusan tanuljak az ének elemeket,
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(CATCHPOLE & SLATER 2008), masrészt bizonyitott, hogy az 6rvos 1égykapoval nagyon ko-
zeli rokon kormos 1égykapd (Ficedula hypoleuca) — mellyel az 6rvos 1égykapd hibridizalhat
is, illetve a két faj himjei feltételezhet6en egymastol is atvesznek énekelemeket — tanulja az
énekét (ERIKSEN et al. 2011). Ha ez valoban igaz, akkor a térben és/vagy id6ben egymashoz
kozel éneklé himek éneke jobban fog hasonlitani, mint az egymastol tdvol énekld himekeé,
¢és a hasonlosag alapjan mintdzatok rajzolodhatnak ki, ami a kulturalis evolicié bizonyitéka
lehet.

Anyag és modszer

Hangfelvétel és hangfeldolgozds

Az 6rvés légykapé kistermetii (12-13 @), hossza tava vonuld énekesmadar. Aprilistol
kora 8szig K6zép- és Kelet-Eurdpaban is eldforduld faj, a teleket Afrikaban tolti. Tavasszal,
az érkezésiiket kovetéen a himek teriiletet foglalnak, majd intenziv éneklésbe kezdenek,
melyet parba allasig folytatnak (GELTER 1987, WALLIN 1987, HEGY!I et al. 2010). A vizsga-
latban felhasznalt énekek felvétele 2005 és 2010 kozott tortént a Pilisszentlaszld kozelében
fekvo kutatasi teriileten, mely egy keleti és egy nyugati szektorra oszthatdo (47°43'N
19°01'E) (1. abra).
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1. abra. A kutatasi teriilet: a fekete pontok a kihelyezett oduk GPS késziilékkel kimért helyeit
mutatjak, tovabba jelolve van a kutatasban résztvevo két szektor.

Figure 1. Field site: black points indicate the GPS measured locations of each nest,
the two areas of our investigations are also shown.

A vizsgalt hat év alatt 6sszesen 103 him egyed énekét rogzitettiik. Az énekeket a madar-
tol kb. 20 méterre, elrejtézve vettiik fel, a felvevot folyamatosan a madar felé iranyitva. A
felvétel elott egy kalitkaba zart €16 tojot helyeztiink ki 5 percre az odu tetejére, ezzel 6szto-
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ndzve a himet éneklésre, és standardizalva a felvétel koriilményeit. A felvételek altalaban 6
és 13 ora kozott késziiltek Telinga parabola tanyérral, melyhez Sennheiser ME62 mikrofon
¢és K6 elberdsitd csatlakozott. A hangrogzités Tascam DR1 vagy Microtrack II kézi digitalis
felvevovel tortént (mintavételezési frekvencia: 48 kHz, mindség: 16 bit). A hangfelvételt
készitd személy a felvételre torténd rdmondassal jelezte, ha a felvételen esetleg éppen nem
a megfigyelt him hangja volt hallhato, illetve minden egyéb zavar6 hatdst, mint példaul ma-
sik him vagy tojé megjelenését, hogy ezeket a késébbi feldolgozas soran ki tudjuk sziirni.
Elére felallitott kritériumaink szerint a felvételnek legalabb 10 perc hosszunak kellett len-
nie, illetve tartalmaznia kellett minimum 20 j6 minéségli éneket. Korabbi kutatasaink soran
ugyanis arra a megallapitasra jutottunk, hogy az 6rvos 1égykapo esetében 20 ének jol repre-
zentalja a repertoarméretet (GARAMSZEGI et al. 2012).

A felvételekbdl az Adobe Audition 3.0 (Adobe Systems Incorporated) program segitsé-
gével vagtuk ki a feldolgozasra szant énekeket. A kivadgids sordn azokat a
szillablaszekvenciakat tekintettiik éneknek, melyek legalabb harom szillablabol alltak (GA-
RAMSZEGI 2002, GARAMSZEGI et al. 2007, 2012). Az énekek altalaban jol elkiilonithetéek
egymastol, ha mégsem, akkor az atlagos szillablatavolsagokbol donthet6 el, hogy valdjaban
egy vagy két énekrdl van-e szd, mivel két egymast kdvetd ének utolsd és elsé szillablaja
kozott nagyobb a tavolsag, mint az egyes énckeken beliili atlagos szillablatavolsag. Ezt ko-
vetden az énekekbdl szegmentaltuk a szillablakat, minden egyes szillablanal jeldlve a hang
elejét és végét, illetve annak alsé és felso frekvenciahatarait.

L L. N SR

b

k

AR akhaw

2. abra. Két him énekének szonogramja, amelyen betiikkel jeloltikk az egyes szillablafajtakat.
Figure 2. Sonograms of two males’ song, each syllable type is marked by a different letter code.

Elészor az egyes himek szillablai keriiltek csoportositasra. igy hataroztuk meg az adott
egyed altal hasznalt szillablatipusokat (GARAMSZEGI et al. 2012). A csoportositast egy
MATLAB kornyezetben futd, sajat fejlesztésiti (ZSEBOK S.) program segitségével végeztiik.
Ezt kovetden a kapott szillablacsoportokat egyed feletti szillablaosztalyokba vontuk Ossze,
ben futd program segitségével (ZSEBOK S.). A 103 him hangjanak felvételén Osszesen
15310 szillablat azonositottunk. Az egyeden beliili csoportositdas folyaman 2 450
szillablacsoport jott 1étre, amelyeket végiil 476 egyed feletti szillablaosztalyba soroltunk be.
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Azért, hogy a modszer objektivitasat megvizsgaljuk, mind az egyed szerinti, mind pedig
az egyed feletti csoportositas esetében kappa statisztikaval mértiik a csoportositd személyek
kozotti egyezést abban a tekintetben, hogy az egyedi szilabldkat hogyan csoportositjak
(CoHEN 1960). Az egyed szerinti csoportositas soran k=0,87-et (25, két kiilonboz6 személy
altal parhuzamosan feldolgozott mintan tesztelve), mig az egyed feletti csoportositas eseté-
ben k=0,83-at (5, két kiilonboz6 személy altal parhuzamosan feldolgozott mintan tesztelve)
kaptunk, abban az esetben, ha az egy szillablat tartalmazd csoportokat, illetve az egy
szillabla csoportot tartalmazo szillabla osztalyokat (azaz az egyed szerinti csoportositas ese-
tében az olyan szillabla csoportokat, amelyek a kivagast és csoportositast kdvetden min-
dossze egy szillablat, az egyed feletti csoportositas esetében pedig azokat a szillabla oszta-
lyokat, amelyek minddssze egy szillabla csoportot tartalmaztak) nem vettiik bele a mintaba.
Ez az eredmény azt mutatja, hogy a csoportositast végzo személyek osztalyozasi eredmé-
nyei kozott nagy atfedés van (azaz ugyanazt a szillablat két ember nagy valosziniiséggel
ugyanabba a szillablaosztalyba sorolja be), igy a szubjektivitdsbol fakad6 hiba minimalis-
nak tekinthet6 (LANDIS & KOCH 1977).

A kiegyenstlyozott mintavétel érdekében kivettiik a vizsgalatbol azokat a himeket,
amelyeknek kevesebb, mint 20 énekiik volt, igy az eredeti 103-bol 92 felvétel maradt. Négy
egyed esetében két kiilonbozé évben is rogzitettiink hangot, igy az egyik, random modon
kivalasztott felvételt szintén kivettiik a vizsgalatbol. Egy him esetében nem volt ismert a
felvétel helye, igy azt is kizartuk. Tehat az igy korrigalt adatbazison, 87, kiilonb6z6 évekbdl
szarmazo6 him egyeden, azaz fiiggetlen mintan végeztiik a tovabbiakban bemutatott vizsga-
latainkat.

Statisztikai modszerek

Mivel minden évben vettiink fel énekeket a keleti és a nyugati szektorban is, igy célira-
nyos utdlagos mintavételezést végeztiink, hogy a tér- és id6hatast statisztikailag elvalasszuk
egymastol. Ezt gy értiik el, hogy az id6hatast teriiletre kontrollalva vizsgaltuk, azaz tobb
kiilonboz6 évben egy adott teriiletre fokuszaltunk. A rendelkezésre allo adatszerkezet alap-
jan az id6hatast két fiiggetlen mintan tudtuk vizsgalni. Az els6 esetben, a nyugati szektor-
ban udvarlé 1égykapd himek 2005-6s, 2006-o0s és 2009-es években felvett hangjait vizsgal-
tuk (1. tablazat). A masodik esetben, a keleti szektorban udvarlé himek 2007-es és 2008-as
évekbdl szarmazo énekét vizsgaltuk (1. tablazat). Hogy a két fliggetlen mintavétel soran
kapott eredményeket azonos skalan is Osszevethessiik, a nyugati szektorban felvett adatok
két évre szlikitett (2005 €s 2006) adatbazisan is végeztiink elemzéseket. A térfiiggés vizsga-
latat az idére kontrollalva gy végeztiik, hogy egy adott évbol, 2007-b6l az odutelep kiilon-
b6z0 szektorabol szarmazoé énekeket vizsgaltunk (1. tablazat).

A mintazatok vizualizalasa érdekében az egyedek repertoaratfedésén alapuléd hierarchi-
kus osztalyozast végeztiink klaszteranalizissel, 6sszevonason alapuld csoportatlag eljarassal
(UPGMA) (PoDANI 1997). A médszer 1ényege, hogy els6 1épésként minden egyes himhez
hozzarendeljiik egyesével az Osszes tobbi himet, igy parosaval megbecsiiljik a himek
szillablakészletén alapuld hasonlosagat a kovetkezd képlet segitségével (GARAMSZEGI et al.
2012):

s:1—0,5*2\0ik—ojkl, ahol
Oix, a k szillabla el6fordulasanak relativ gyakorisaga i egyednél
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Ojk, a k szillabla eléfordulasanak relativ gyakorisaga j egyednél.

A K tipust szillabla relativ gyakorisagat Gigy kapjuk meg egy adott him énekében, hogy
leszamoljuk a k szillablak szamat, és elosztjuk az ugyanebben a mintaban el6forduld 6sszes
szillabla szamaval. Ez az eljaras figyelembe veszi azt is, hogy egy adott szillablat milyen
gyakorisaggal hasznal egy adott egyed. Az atfedés mértéke 0 és 1 kdzott mozog: 0, ha
egyaltalan nincs k6zdsen hasznalt szillabla, és 1, ha teljes az atfedés. Mivel a klaszteranali-
zis az egymastol vald tdvolsagon alapszik, a hasonlosagi formula atalakitasaval tavolsag-
matrixot hoztunk létre (0,5%} |oy-0j/). Ezt a tavolsagmatrixot vittiikk be végiil a klaszterana-
lizisbe, mely egy dendrogram formdjaban jeleniti meg a hierarchikus osztalyozas
eredményét. Ezt a dendrogramot hasznaltuk vizualis interpretaciokban.

1. tablazat. Az egyes szektorokban, adott években felvett énekek szama és a vizsgalatokhoz kivalasz-
tott mintak. Vilagos sziirkével jelolve az elsé idémodell mintai, vagyis a nyugati szektorban 2005-
ben, 2006-ban és 2009-ben énekld himek. Sotétebb sziirke szinezéssel vannak jeldlve a masodik id6-
modell vizsgalat mintai, ahol a keleti szektorban 2007-ben és 2008-ban énekld himeket vettiik figye-
lembe. Tovabba keretezéssel van jelolve a térmodell vizsgalatunk mintavétele, ahol a 2007-ben mind-
két szektor énekld himjeit vettiik figyelembe.

Table 1. Recorded songs in different years and areas of the study. The samples that are chosen for different
comparisons (i.e. temporal and spatial models) are indicated by different colors: Light grey — first temporal model:
2005, 2006 and 2009 western area; dark grey — second temporal model: 2007, 2008 eastern area; framed — spatial
model: 2007 both areas.

év/hely nyugati szektor keleti szektor
2005 10 0
2006 18 0
2007 4 13
2008 1 10
2009 28 1
2010 0 2

A tavolsdgmatrixokat felhasznalva, Mantel-teszttel vizsgaltuk (MANTEL 1967), hogy a
repertoaratfedésen alapuld énekhasonlosidg hogyan korrelal statisztikailag a himek idé-, il-
letve térbeli elhelyezkedésével. Az idébeli elhelyezkedést leird matrix az énekek felvétele
kozott eltelt évek szamaibol allt. Tehat példaul egy 2006-o0s és egy 2009-es felvétel eseté-
ben harom, mig az azonos években felvett egyedparok esetében nulla. A teriilethatas vizs-
galatanal jelen esetben csak azt néztiik, hogy két adott him ugyanazon vagy kiilonboz6 te-
lepen énckelt-e. Az Osszehasonlitds eredményeként Pearson-féle r korrelacios egyiitthatot
kaptunk, amely a két tavolsagmatrix kapcsolatanak szorossagat és iranyultsigat mutatja
meg. A Mantel-teszt randomizacios vizsgalattal adja meg a szignifikanciat, melynek soran
az adatokat randomizalja és elemzi, hogy a randomizalassal kapott tavolsagmatrixok kozott
milyen valosziniiséggel kap meg a valos adatokon szamolt (vagy annal nagyobb) r értéke-
ket. A statisztikak és dendrogramok R programmal késziiltek (R CORE TEAM 2015,
OKSANEN et al. 2016, PARADIS et al. 2004, SARKAR 2008, SCHLIEO 2011, SIMPSON 2016)
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A fiiggetlen szignifikanciatesztek egylittes valoszinliségének eljarasaval (SOKAL &
ROHLF 1995) kombinaltuk a p értékeket abban az esetben, ha két fiiggetlen mintan tesztel-
tiik ugyanazt a hipotézist.

Teszteltiik, hogy az egyes években vizsgalt himek kor szerinti megoszlasaban volt-e kii-
16nbség, ami szintén idébeli mintazatot eredményezhet tanulasi mechanizmusoktol fligget-
leniil. Ha a fiatal és id6sebb egyedek éneke kiilonbozik, valamint a populaciok koreloszlasa
térben és/vagy idoben szintén kiilonbozik, akkor az esetlegesen detektalt repertoarbeli min-
tazatok nem feltétleniil tekinthet6ek a kulturalis evolicié eredményének. Az els6 idémodel-
link esetében y° teszttel ellenériztiik, hogy a koreloszlas szignifikansan kiilonboz6-e a
vizsgalt évek kozott. A masodik iddmodell esetében a mintank kis elemszama miatt Fisher-
féle egzakt probaval ellendriztiik ugyanezt.

Eredmények

Idomodellek

Az elsé esetben a 2005-06s, 2006-os és 2009-es évek énekld himjeit vizsgaltuk a nyugati
szektorban. A dendrogram alapjan a 2009-es évek himjei bizonyos foku, bar nem teljes el-
kiilontilést mutatnak a 2005-6s és a 2006-os évek himjeitdl (3. abra).

Sokkal kisebb mértékben, de azért megfigyelhetd csoportokat alkotnak a 2005-6s és
2006-0s évek himjei is. Mantel-teszttel szignifikans pozitiv korrelaciot talaltunk a himek
énekének hasonldsaga és iddbeli elhelyezkedése kdzott a nyugati szektor 2005-6s, 2006-0S
¢és 2009-es himjei esetében (r=0,21, p<0,001) (4. abra).

Mivel az el6z6 vizsgalat dendrogramjan feltiind volt a 2005-ben és 2006-ban rogzitett
énekek elkiiloniilése a 2009-ben felvettekétdl, ezért a masodik esetben megvizsgaltuk, hogy
statisztikailag kimutathat6-e kiilonbség a 2005-0s és 2006-os évekbdl a nyugati szektorban
rogzitett énckek kozott. Nem volt kimutathatd szignifikans kapcesolat (Mantel-teszt: r=0,03,
p=0,30).

Harmadik vizsgalatunkban ismét egy olyan esetet néztiink meg, ahol a mintak két egy-
mast kovetd évbol, 2007-bol és 2008-bol a keleti szektorbol szarmaztak (5. abra). A kiilon-
b6z6 évekbdl szarmazd felvételek szignifikans eltérést mutattak (Mantel-teszt: r=0,262,
p<0,001) (6. abra). A fiiggetlen szignifikanciatesztek egyiittes valdszinlisége alapjan a két
figgetlen mintan (nyugati szektor: 2005, 2006, 2009, keleti szektor: 2007, 2008) végzett
idémodell Gsszevont szignifikancidja erés eltérést mutatott a véletlen valdsziniiségtol
(x°=35,455, df=4, p <0,0001). fgy azt a kovetkeztetést tudtuk levonni, hogy az id8hatas
hosszabb iddskalan tetten érhetd, de az egymast kdvetd években, illetve kis mintakra ala-
pozva nem minden esetben lehet statisztikailag igazolni.
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3. abra. Az els6 iddmodell dendrogramja (a nyugati szektorban 2005-ben,

Figure 3. Dendrogram of the first temporal model (singing males in 2005, 2006 and 2009
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4. abra. Diagramon abrazolva a nyugati szektor 2005-ben, 2006-ban és 2009-ben éneklé himjei.

Figure 4. Biplot of the singing males of 2005, 2006 and 2009 in the western area.
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6. abra. Diagramon abrazolva a keleti szektor 2007-ben és 2008-ban énekld himjei
Figure 6. Biplot of the singing males of 2007 and 2008 in the eastern area

Az egyes években a koreloszlast a 2. tablazat mutatja.

Az ezekbdl az adatokbol képzett kontingencia tablazatok azt mutattak, hogy a korstruk-
tara nem valtozik szignifikansan az évek soran (1. iddmodell: X2=0,99, df=2, p=0,61 és 2.
idémodell: ¢=-0,28, p=0,56). Igy kizarhatjuk, hogy a kapott mintazat a valtozékony kor-
struktira eredménye.

2. tablazat. Vilagossziirkével jel6lve az els6 idémodell mintai, vagyis a 2005-6s, 2006-os és 2009-es
években a nyugati szektorban énekld himek. Sotétsziirkével jelolve a masodik idémodell mintai, ahol
a 2007-es és 2008-as években a keleti szektorban énekld himeket vizsgaltuk.

Table 2. Age distribution of the time models’ males. The first temporal model: 2005, 2006, 2009 western area is
indicated by light grey. The second temporal model: 2007, 2008 eastern area is indicated by dark grey.

év/hely nyugati szektor keleti szektor
adult juvenilis adult juvenilis
2005 6 4
2006 11 7
2007 3 4
2008 1 5
2009 17 6
Térmodell

A teriilethatast a 2007-es mintan vizsgaltuk, a keleti szektorban énekld himeknél (7. ab-
ra). Bar a dendrogramon felfedezhet6 bizonyos mértékii mintazat, a Mantel-teszt eredmé-
nye nem tamasztja ala statisztikailag a tertilet és az ének kapcsolatat (r=-0,18, p=0,95).
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7. abra. A térmodell dendrogramja (a 2007-es évben a két szektorban énekld himek).
Figure 7. Dendrogram of the spatial model (singing males of 2007 in the two areas).

Ertékelés

Osszefoglalasként elmondhato, hogy a statisztikai eredmények részben igazoltik az
idébeli mintazatok meglétét az orvos 1égykapd énekben. Ahol a felbontas tobb évet fogott
at, ott szignifikans bizonyitékot talaltunk arra, hogy az egymast koveté években vizsgalt
egyedi repertoarok kozott nagyobb a hasonldsag, mint a hosszabb tavia 6sszehasonlitasok-
ban. A hosszu tava vizsgalat alapjan tehat azt a kovetkeztetést lehet levonni, hogy az ének
populacids szinten id6ében valtozik. Megjegyzendd, hogy amikor csak kdzvetleniil egymast
kovetd éveket hasonlitottunk 0ssze, akkor a két mintank koziil csak az egyikben mutatko-
zott szignifikans kiilonbség a két év egyedi repertoarjai kozott. Ez a mintazat azt mutathat-
ja, hogy a valtozas ebben a rovidebb idéintervallumban is 1étezhet, de mértéke nem feltétle-
niil akkora, hogy statisztikailag minden esetben igazolhatd legyen. Vagyis, ha ezek a
korrelativ kiilonbségek az egyedi és populacids szintli repertoarok dinamikus valtozasat
tiikrozik, akkor azt a kovetkeztetést vonhatjuk le, hogy a szillablakészlet az egymast kovetd
években kisebb mértékben valtozik, mint hosszabb tavon és a valtozasok hosszabb tavon
értelemszeriien akkumulalodnak.

Miutan az idébeli mintdzatok megléte bizonyitast nyert, feltételezhetjiik, hogy az 6rvos
légykapo énekében egy emberi divathullamokhoz hasonlé mechanizmus mukddik, azaz
egyes szillablak megjelennek, elterjednek, ritkulnak, majd eltlinnek az évek soran. Egy
ilyen lehetéség tovabbi bioldgiai kérdéseket vet fel. Példaul felmeriil, hogy az egyes
szillablak jelentéstartalma kozott kiilonbség van, mert képzésiiknek és repertoarban tarta-
suknak kiilonb6z6 koltsége és haszna van (példaul vannak olyan szillablak amelyek vonzok
a tojok szamara vagy éppen ellenkez6leg hatnak), illetve, hogy az egyes szillablak haszna-
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latanak milyen kovetkezményei vannak az egyedek kozotti kommunikacioban. A kanari
(Serinus canaria) esetében mar bebizonyitottak, hogy egyes szillablak (az Un. ,,szexi”
szillablak) hasznalata vonz6 lehet a tojok szamara (VALLET & KREUTZER 1995, VALLET et
al. 1998, GAHR et al. 2001). A légykapdénekben ilyen allandd szereppel bir6 szillablak
meglétét nem sikeriilt bizonyitani (GARAMSZEGI et al. 2012), de eredményeink alapjan el-
képzelhet6, hogy nem alland6, rogziilt szillablakat kell keresni, hanem bizonyos idésza-
konként mas-mas szillablat vagy szillablakombinaciot, amely aktudlisan vonzo a tojok
szamara. Egy késébbi iddpillanatban (par év mulva) viszont mds szillabla vagy
szillablakombinacio terjed el. Ez a valtozo jelentéstartalom vezethet az idoben megjelend
mintazatokhoz, amiket mi is talaltunk.

Az évek soran valtozé szillablakészlet (ill. az esetleges valtozo jelentéstartalom) kielégi-
ti a gyakorisagfiiggés alapjan miik6d6é szignalrendszerek modelljeinek predikeioit.
(SINERVO & LIVELY 1996). A foltos oldalu gyik (Uta stansburiana) esetében leirtak, hogy a
torokszinezet gyakorisagfiiggd szelekcidja egy, a ké-papir-ollo jaték dinamikajahoz hason-
lithatd mechanizmus alapjan miikodik (SINERVO & LIVELY 1996). A foltos oldalt gyik hi-
mek nyaka harom szinii lehet, sarga, narancs vagy kék, mely szineknek igen fontos szerepe
van a territoriumokért folytatott versengés kimenetelében. A populacion beliil a kiilonb6z6
szinli alakok hatéves periddusban valtakozva terjednek el, attol fliggden, hogy éppen me-
lyik szin gyakorisaga a legalacsonyabb a populacioban. Ha az 6rvos 1égykaponal is ehhez
hasonl6 szelekcio miikodik, akkor a gyakorisagfiiggés lehet a magyarazata annak, hogy bi-
zonyos szillablak jelentéstartalma vagy a veliik jar6 nyereség (példaul parosodasi siker) az
1d6 multaval valtozik, relativ gyakorisaga ezért csokken. Ezzel parhuzamosan viszont a to-
jOk szamara az jonnan megjelend és kezdetben ritka szillablak lesznek vonzoak (vagy ha-
tékonyak a territoriumok foglalasanal). Mivel a rendelkezésre all6 jelzéskészlet joval tobb
harom elemnél, ha a gyakorisagfiiggés érvényes, akkor az nem ciklikus, hanem linearisan
eléremutatd szelekciot eredményezhet a populacio szillablakészletén.

Korabban mar tobb kutatas is kimutatta, hogy egyes énekesmadarak énekének esetében
beszélhetiink dialektusrol, vagyis megjelenik a teriilethatds (LEMON 1975, BAPTISTA 1977,
HARBISON et al. 1999, MACDOUGALL-SHACKLETON & MACDOUGALL-SHACKLETON 2001,
Pobpos & WARREN 2007, O’LOGHLEN et al. 2011, THIELTGES et al. 2014). Tovabba bizo-
nyitast nyert, hogy az 6rvos 1égykapd éneke is mutat bizonyos térhatast révidebb iddskalan
vizsgalva, ugyanis a szomszédos territoriumokon éneklé himek énekiiket ugy valtoztatjak,
hogy a szillabla atfedés minél kisebb legyen, vagyis énekiik kiilonbozzon. Ez a folyamat
egyfajta negativ tanulasnak tekintheté (GARAMSZEGI et al 2012). Esetiinkben azonban terii-
lethatast nem sikeriilt igazolni. Ennek oka lehet az alacsony mintaszam, aminek kovetkez-
tében a teriilethatasra vonatkozo teszteket csak sziikebb adatbazison tudtuk elvégezni. Meg-
jegyzendd az is, hogy a teriilethatas esetében a Mantel-teszttel végzett vizsgalat nem vette
figyelembe az egyes himek valds térbeli tavolsagat, csak azt, hogy azonos vagy kiilonb6z6
telepen énckeltek-e.

Eredményeinket abban az esetben lehet a kulturalis evolucioé eredményeként interpretal-
ni, ha teljesiil az a feltétel, hogy a kapott mintazatok az egyedek kozotti tanulas kovetkezté-
ben jonnek létre. Vizsgalatainkat erre a feltételezésre alapoztuk, mivel az ilyen komplex
énekkel rendelkezd énekesmadarak énekiiket altalaban tanuljak (CATCHPOLE & SLATER
2008). Az 6rvos légykapoval szoros rokonsagban alld kormos légykaponal mar bebizonyi-
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tottak, hogy a him valoban tanulja énekét (ESPMARK & LAMPE 1993). A genetikai 6roklo-
dés elemeit, azok hatasait azonban nem ismerjiik, igy kizarni sem tudjuk.

Vizsgalatunk nem terjed ki az 6rvos légykapoegyedek énekének iddbeli valtozasara,
mert a vizsgalt hat év soran nem tudtuk elegendé him énekét egymast kovetd tobb évben is
rogziteni. Egy parhuzamosan futd, tobb évet atdleld vizsgalat azt mutatja, hogy az egyes
orvos légykapo himek éneke valtozik évrdl évre, de tigy, hogy az ének mindvégig megtartja
egyedspecifikussagat (ZSEBOK et al. nem publikalt adat). Ezek az eredmények azt mutatjak,
hogy az egyedi énekek valamennyire plasztikusak és a himek képesek repertoarjukba ujabb
¢és ujabb elemeket beépiteni, ahogy azt a szocialis uton térténd tanulas és a kulturalis evolu-
ci6 mechanizmusa feltételezi.

Vizsgalatainkba nem vettiink bele lehetséges egyéb valtozokat, melyek egy korrelativ
vizsgalatban azonban fontosak lehetnek, egyediil a korstruktira hatdsara kontrolaltunk.
Felmeriilt ugyanis az a lehetdség, hogy a kapott mintazatot a kiilonb6z6 korosztalyu himek
eltérd aranya okozza. Bizonyitott, hogy a légykapd himek repertoarmérete szoros dsszefiig-
gésben van a korukkal (GARAMSZEGI et al. 2007) és eléfordulhat, hogy a kiilonb6z6 szekto-
rokban vagy években mas-mas korstruktara alakult ki. Ez is eredményezhette volna, hogy
térben és/vagy iddben kiillonbozd repertoarbeli hasonldsdgot tapasztaltunk, de ebben az
esetben ezt a mintazatot nem tekinthettiik volna a kulturalis evolucio eredményének. Az ide
vonatkozo statisztikai elemzések viszont azt mutattak, hogy a kapott iddbeli mintazatokat
valosziniileg nem befolyasolja a korstruktiira évenkénti valtozasa.

Koszonetnyilvanitas. A szerzOk koszonetiiket fejezik ki az ELTE Allatrendszertani és Okologiai
Tanszékén mitkodé Viselkedésokoldgiai Csoport tagjainak, valamint a Pilisi Parkerdd Zrt.-nek. Kuta-
tasaink anyagi hatterét a Nemzeti Kutatasi, Fejlesztési és Innovacios Hivatal — NKFIH, K-105517, K-
115970 és PD-115730 palyazatai biztositottak, valamint a spanyol Gazdasagi és Versenyképességi
Minisztérium CGL2015-70639-P szami palyazata. Koszonjiik tovabba a két anonim birald rendkiviil
hasznos észrevételeit.
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KULTURALIS EVOLUCIO NYOMAI AZ ORVOS LEGYKAPO ENEKEBEN

Cultural evolution in the song of the collared flycatcher
(Ficedula albicollis)
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Abstract. The process of cultural evolution — which is based on social learning through information
transferred between individuals or generations instead of genetic inheritance — is one of the main fac-
tors that determined human evolution. However cultural evolution is not only an idiosyncrasy of hu-
man beings, but it also has a great importance in animals. One of the basic requirements of cultural
evolution is that individuals copy behavioral traits from each other, which is well-studied in bird
song. When such copying occurs among individual songbirds, the elements of their song, so called
syllables, will not be randomly distributed, but structured in time and space. To test this hypothesis,
we analyzed 1740 songs of 103 collared flycatcher (Ficedula albicollis) males from a population of
the Pilis Mountains (Hungary), where songs were recorded between 2005 and 2010. We defined 476
syllable types within the population. To examine if the similarity in males’ song follows a temporal or
spatial structure, we calculated similarity matrices based on the overlap of syllable use and compared
them by using Mantel-test. We found that the composition of the population’s song is organized in
time: certain syllables become temporally spread than turn rare over the years. Furthermore, the song
of those males who sing closer in time to each other shows greater similarity than of those who sing at
higher temporal distance. The detected temporal patterns depended on the considered scale, as the
differences between non-consecutive years were more emphasized than between consecutive years.
We could not prove the existence of the spatial structure in the song data, probably due to the limita-
tions of available data. In summary, our results could partially support the hypothesis that cultural
evolution can appear in the song of the collared flycatcher.

Keywords: social learning, syllable, temporal and spatial patterns, Mantel-test, dendrogram.
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