Animal welfare, etologia és tartastechnologia

e .

http://www.dninialwelfare.szie.hu

Animal welfare, ethology and housing systems

Volume 5 Issue 2

Godollo
2009



149

Sz6ke et al. / AWETH Vol 5. 2. (2009)

ANYAI BEFEKTETESEK HATASA AZ UTODOKRA, KULONOS TEKINTETTEL A
STRESSZ BEFOLYASOLO SZEREPERE MADARAKBAN

Irodalmi attekintés
Szoke Zsuzsannal, Péczely Péterz, Barna Judit'

'Allattenyésztési és Takarményozési Kutatéintézet, Herceghalom
*Szent Istvan Egyetem, Godolls, Pater Kdroly u. 1.
szoke @katki.hu

Osszefoglalas

Madarakban az utédokat segitd, kikelés elotti, anyai hatds vizsgalata alig 15 éves multra tekint vissza. Az
utébbi masfél évtized egyik fontos bioldgiai vivmanya volt, hogy a hormonadlis mili6 infraindividudlis szintii,
fiziol6giai vizsgalatabol tovdbblépve, megjelent a kiillonboz6 hormonok szerepének kutatdsa a
szupraindividudlis szintli mintdzatok adaptiv magyardzatdban. A szerzdk eldszor dttekintik az emlésoknél
régota vizsgalt a vemhesség alatt az anyadllatot ért stressz hatdsat az in utero fejlodé embridra, illetve hatasat
az utdd posztnatdlis fejlodésére. Rovid bepillantdst vetnek ennek alakuldsdra halakndl, illetve hiilloknél. Az
irodalmi 4ttekintés fOként a tojasszikbe depondlt szteroidok szerepét, azok élettani €s szupraindividudlis
magyardzatait taglalja. Részletezi a szikandrogének, a szik 17-béta-Osztradiol és kortikoszteron az
embriofejlodésre illetve posztnatdlisan az utddfejlodésre gyakorolt hatdsait, kitér a stressz tojasméretre
gyakorolt hatdsaira, valamint a szikbe deponélt szteroidok ivarardnyt befolyéasol hatdsaira.

Kulesszavak: materndlis stressz, embridfejlodés, szteroid hormonok, madarak
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Effect of maternal investments on the offsprings, in special respect to the influence of

stress in birds

Abstract

Investigations on avian maternal effects, supporting the offsprings during hatching goes back only to 15
years. One of the important biological accomplishments from the last decade was the appearance of
researches on the role of various hormones in the adaptive interpretation of supraindividual patterns
surpassed the physiological examination on infraindividual hormonal milieu. Authors first review the effect
of maternal stress on the in utero developing embryo and the postnatal development, which have been under
examinations for a rather long time in mammals. Shortly show the similar progresses in reptiles and fish. The
main task of the review is to analyse the physiological role and the supraindividual interpretations of the
steroid hormones deponated into the yolk of birds. The effects of yolk androgenes, the 17-beta-estrogen and
corticosterone on the embryonic and postnatal development of the offspring is detailed adverting to the effect
of stress on the egg size and modified sex ratio by yolk steroids.

Keywords: maternal stress. embriogenesis, steroid hormones, birds

Bevezetés

Az emlds embri6 kialakuldsdra, illetve az utéd életképességére kétféleképpen hatnak a sziildi
informdaciok. Egyrészt az oroklott tulajdonsdgok megjelennek az utéd genotipusdban, mdsrészt az
embriogenezis sordn és posztnatalisan a kornyezeti hatdsok epigenetikus médon jelentdsen mdédosithatjak a
fenotipus megjelenését és differencidlédasat. Az epigenetikus faktorok kifejezddése az egyedfejlodés soran
egyben adapticidt is jelent, mely az életben maradds egyik fontos tényezdje. Az emlds embrid fejlodése
sordn a kornyezet fogalmdba tartozik a placentdn ataramlé informéciétomeg is, melynek egyik nagyon fontos
meghatdrozé részét hormonok képezik. A placenta teljes mértékben atjarhatdé a materndlis szteroidok
szdmdra, az embriogenezis kordbbi fazisdban a feto-materndlis szteroid egyensily, majd késobb a sziikebb

értelemben vett feto-placentdlis hormonalis mili6 lesz meghatdroz6 az embrio kialakuldsdra.
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Emellett emldsokben (ikerellok és multipardk) fontos szabdlyzé hatdsa van az egymds mellett fejlédo
embridk ivardnak, példaul, jol ismert, hogy a két him embrid kozé ,,€kelddott” ndstény egyed ndivari jellege
gyengébb megjelenést mutat (Becze, 1981). Mindezek a megéllapitdsok arra utalnak, hogy mddosito
lehetdségek vannak az embriofejlodés sordn a fejlodés és az ivari jelleg manifesztacidjanak befolydsoldsara.

Madarak — illetve ovipara allatok — vonatkozdsdban sokdig dltaldnosan elfogadott volt az, hogy az
utédra gyakorolt ,,sziildi hatdsokat” csupdn a genetikai informdcidatadas jelenti és ,,normadlis Osszetételr”
tojas esetében egészséges utddra szdmithatunk. Ez mds szdval azt jelentené, hogy az emldsoknél igazolt
epigenetikus, intrauterindlis hatdsok az ovipara madarban nem jelennek meg. Ebben az elméletben hozott
alapvetd attorést Schwabl (1993) munkdja, aki megdllapitotta, hogy a tojdssdrgdjdban Radio Immuno Assay-
vel jol mérheté mennyiségli szexudlszteroidok és kortikoszteron taldlhatok. Ezek mennyisége valtozénak
bizonyult, mivel a kandri tojdsaiban a tesztoszteron mennyiség fokozatosan nétt a lerakott tojasok szdmaval.
A feltevés szerint a novekvO szteroid koncentrdcié kompenzdlja a késobb lerakott tojds ,,hatrdnyosabb”
helyzetét: a szik tesztoszteron tartalom és a kikelt fiokdk agresszivitdsa és életrevaldsdga kozott hatarozott
pozitiv osszefiiggés volt kimutathatd (Schwabl, 1996).

Val6szintisithetd, hogy a toj6 képes befolydsolni a tojasszik szteroid tartalmét, pl. annak megfelelden,
hogy a szdmdra attraktivabb himmel parosodik, vagy sem. Amennyiben egy domindans és ,,vonz6” him lesz a
parja akkor, pl. a tokés réce esetében nagyobb méretii tojasok rakdsa megfigyelhetd (Cunningham és Russel,
2000), emellett a tojds szikanyagdban joval magasabb koncentricidban jelennek meg az androgének.
Természetesen a nagyobb tojasba tobb nutritiv anyag is keriil, ez is el6segitheti az utéd nagyobb
ratermettségét, jobb tulélési esélyét. Zebrapintyek esetében figyelték meg, hogy attraktiv himmel val6
parosodast kovetden a lerakott tojdsokban magasabb androgén-koncentrdcié volt mérhetd (Gil és mtsai,
1999). Az utdédok ivarmegoszldsat is érintheti az irdnyitott szexudl szteroid depozicid, mert ha tobb androgén
keriil a tojas szikanyagaba, akkor ez befolydsolhatja, hogy az els6 poldros testbe Z vagy W ivari kromoszoma
fog keriilni (Petrie és mtsai, 2001).

Ez a néhdny ismert adat arra utal, hogy madarak esetében is fenndll az utéd maternélis eredetii
epigenetikus ,,befolydsoldsdnak” lehetdsége, s6t nem kizart az, hogy a tojdsszdim moduldcidja, illetve a
fészekalj egy részének sokszor nehezen megmagyardzhat6 pusztuldsa arra lenne visszavezethetd, hogy a toj6
egyfajta adaptdcios stratégiat alkalmazva befolydsolni képes az utédszamot és ezen keresztill egy teljes

populdci6 életben maradasanak esélyeit (Sasvdri és mtsai, 1999; 2001).
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A stressz hatasa az utodokra

Az utédvizsgélatokndl felmeriil a kérdés, hogy a tojot ért stresszhatdsok hogyan befolydsoljdk a
kovetkezd nemzedéket. Az eml6soknél mdr régéta ismert, hogy ha egy vemhes ndsténynél gliikokortikoid
kezelést alkalmazunk, akkor az utdd(ok) sziiletési testtomege szignifikdnsan alacsonyabb lesz, mint a
kontroll csoportban (Weinstock és mtsai, 1998). Ez a hatds jelentkezik mind krénikus, mind akut stressz
alkalmazdsandl is. Azt is megfigyelték, hogy a reprodukcids rata joval alacsonyabb a szubdomindns himekkel
tortént parosodast kovetden, mivel a rangsorért folytatott harcban tortént alulmaradds a gliikokortikoid
koncentricié novekedését okozza, amely szupresszdlja a him reprodukcids kapacitdsat (Creel, 2001). A
domindns egyedek tanulmadnyozdsakor az is kideriilt, hogy a plazmdban az alap gliikokortikoid érték
magasabb, mint a szubdomindns egyedeknél, de egy szocidlis rangsorért vivott harc utdn a szubdominéns
egyedekben magasabb gliikokortikoid szintet lehet kimutatni, mint a domindns egyedekben. Ez a jelenség
mind madarakndl, mind emldsokben (rdgcsdlok, féemldsok, ragadozok) megfigyelhetd (Creel, 2001).

Mind vadon él16 madarakndl, mind pedig a baromfitenyésztésben fontos (s6t a technikai civilizdcié
kiterjedésével egyre fontosabb) a sziil6i generdciot ért stresszhatisok utddokra valo attevodésének a
kérdéskore.

A madarfiokdk fenotipusdt nemcsak a genetikai Orokitdanyag ataddsa befolydsolja, hanem egyéb
epigenetikus materndlis hatdsok is. Az egyiittes anyai hatdst a tojdsszikbe depondlt kiilonb6zd bioldégiailag
aktiv vegyiiletek készletének ataddsa jelenti, ezek a bioaktiv anyagok lehetnek: materndlis RNS, kiilonb6z6
fehérjék, antitestek, antioxiddnsok, vitaminok, hormonok, stb., amelyek nélkiilozhetetlenek az
embriofejlodéshez.

Az utédfejlodést indirekt genetikai hatdsok is modosithatjak, ilyen példaul a sziiloi tdplalas a
fickanevelés alatt, hiszen a sikeres tdpldlékszerzés részben a sziil0k genetikai tulajdonsagaitdl fiigg, ha
mindkét sziilo ,,j6 genetikai hatérrel rendelkezik™, akkor sikeresebbek lesznek a fidkanevelésben és a fidka
fejlodése is optimadlis lehet. Természetesen 1étezik a masik oldal is, az un. indirekt kdrnyezeti hatdsok is, ezek
alatt azt értem, hogy a kornyezet determindlja a tapldlék mennyiségét €s mindségét €s ezen keresztiil
befolydsolja a fészekalj fejlodését (Groothuis és mtsai, 2005).

Az alabbi sematikus vazlat az anyai hatasokat szemlélteti (1. dbra).
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1. dbra: Anyai hatasok az utéd fenotipusara és fejlédésére (Groothuis és mtsai, (2005) nyoman
modositva)

Figure 1: Maternal effects on the phenotype and development of the offspring (modified by Groothuis et al., 2005)

Maternalis stresszhatdsok emlésokben

Az anyai szervezetet ért stressz effektusok embriét kéarosité hatdsai elsdsorban a kozponti
idegrendszer, a hypothalamo-gonadotrop rendszer, valamint a szimpatiko-adrenalis rendszer befolydsoldsan
keresztiil jelentkeznek. Igen régdta ismert az, hogy a terhes anydkat ért emociondlis zavard hatdsok az
Ujsziilott csecsemdkben szopdsi problémdkat és ennek eredményeként fejlédési lemaraddst okoztak.
Ugyancsak szdmos szerzd szdmolt be arrdl, hogy szoros Osszefiiggés van az anydkat ért pszichés
stresszhatdsok €s az Ujsziilottek sziiletési sulya kozott (Wadhwa és mtsai, 1993; Lou és mtsai, 1994). Az ilyen
gyermekeknél gyakori volt a hiperaktivitds és késdbbiekben figyelemvesztési- €s tanuldsi zavarok
jelentkeztek (Van den Bergh és mtsai, 2005). A néhdny év mulva a gyermekekben jelentkezd epilepszids,
depressziés, soOt skizofrén tiinetek gyakran, s ugyancsak a materndlis stressz hatdsokra voltak
visszavezethetok (Kofman, 2002).

Allatkisérletekben megallapitottdk azt, hogy ha a vemhes patkanyokat ,,footshock” stressz kezelésben
részesitették, akkor az djsziildttekben a plazma kortikoszteron alapszintjének szignifikins novekedése 1épett

fel, kontroll ujsziilottekhez képest.
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Ha ezeket az utédokat stresszhatdsnak tették ki, akkor a noradrenalin és adrenalin szint ndvekedése nagyobb
volt a stresszelt anydktdl szdrmazé utddokban, ami arra utal, hogy a prenatalis stressz hosszu ideig tartd
véaltozdsokat eredményez az utédok szimpatiko-adrendlis rendszerében (Weinstock és mtsai, 1998).

Ismert tovabba az, hogy a prenatalis stressz dltal okozott gliitkokortikoid szekrécid-fokozodds megvaltoztatja
a szteroid receptorok mennyiségét a hippocampusban, ami hatdssal van a hippocampus kialakuldsira az
embriondlis idészakban (Takahashi, 1998). Az anyét ért stresszhatds a szerotonin turnovert is mddositja az
Ujsziilottekben, amely az agyban 49 %-kal nétt pl. patkdnyokban, ugyanakkor az ujsziilottekben a
hippocampus teriiletén a szinapszisok szdma jelentés mértékben csokkent (Hayashi és mtsai, 1998). Az
anyadllatot ért stresszhatdsok a fetalis hypothalamo-kortikotrop tengely egészében jelentds valtozasokat
okoznak. Akut koriilmények kozott a geszticids periddus madsodik felében az embri6 az anyat ért
stresszhatdsokra CRF és PB-endorfin elvdlasztds fokozéassal reagdl a hypothalamus teriiletén, illetve a
vérplazma ACTH és kortikoszteron szintjének novekedésével (Weinstock, 2001). A drasztikus stressz
effektusok hatdsa mellett tanulmédnyoztdk a tartdskoriilmények: az tn. ,szocidlis kornyezet” hatdsit is a
vemhesség idején. A stabil szocidlis koriillmények kozott €16 tengerimalacok him utédaiban a hypothalamo-
kortikotrop rendszer és mellékvesekéreg késleltetett fejlodését figyelték meg, amelyet a szimpatiko-adreno-
medulléris rendszer alacsonyabb aktivitdsa kisért. Ugyanakkor a fiatal dllatok tesztoszteron plazma szintje
nem mutatott eltérést a kontroll dllatokhoz képest. Jellegzetesnek taldltdk a stresszelt anydktdl szdrmazé
utédok esetében a magatartdsmintazat ,,infantilizaléddsat”, elmaraddsat a stabil szocidlis kdrnyezetben tartott
anyadllatok ut6daitdl (Kaiser és Sachser, 2001).

A materndlis stressz az utédban, nem csak az adreno-kortikotrop rendszerre hat, hanem befolyésolni
képes a gonadotrop tengely szabdlyzasat is. Patkdnykisérletekben, az anyat ért stresszhatds az elsddlegesen
karositott hippocampus mellett az agykéreg szerkezetének magviéltozdsit is okozta, azaz jelentdsen
csokkentette a himek agykérgének aszimetridjat és ez altal novelte az agykéreg hasonldsagat a ndstényekhez
(Weinstock, 2001). Ugyancsak megfigyelték, hogy a mellékvese kdzponti szabdlyzasaért felelds struktirdk
mellett a gonadotrop-hypothalamusban, mégpedig elsdsorban himekben morfolégiai véltozasok kovetkeztek
be. Mér 1972-ben Ward (1972) leirta, hogy a stresszelt anyak him utédai feminizalédtak. Igy csokkent a
szexudlisan dimorfikus preoptikus area mérete és ugyanakkor az anteroventralis periventrikuldris mag
mérete novekedett himekben, vagyis csokkent a himek és ndstények kozti kiillonbség. Az embridfejlodés
sordn elszenvedett stresszhatds mas moddon is befolydsolta a hypothalamus ivari dimorfizmusit. A
hypothalamus és az amygdala aromatdz aktivitdsa csokkent himekben, mig ndstényekben valtozatlan maradt.

A gonadotrop rendszert ért kdrosit6 hatdsok az embriok gonadfejlédésében is megmutatkoztak.
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Amennyiben az anyadllatokat immobilizécids, zaj vagy erds fénystressznek tették ki, akkor a him ujsziilottek
esetében megfigyelhetd volt az anogenitdlis tdvolsag csokkenése, amely kozelitett a néstényekre jellemzd
értékhez. Ugyancsak megfigyelhetd volt az ujsziilottek heretdmegének csokkenése, valamint az ivarérés
kornyékén a Leydig-sejtek 3B-hidroxiszteroid-dehidrogendz aktivitdsdnak csokkenése. Ezek az adatok
egyértelmilien a spermatogenezis és a tesztoszteron-produkcié szimultdn csokkenésére utalnak (Weinstock,
2001). A prenatdlis stressz hatdsok ndivard patkdny utédokndl is fertilitdsi és termékenyiilési problémaékat

okoztak (Herrenkohl, 1979).

A materndlis stresszhatdsok halakban és hiillokben

Halakndl, a megemelkedett gliitkokortikoid szint — a kortizol — novelte a szivarvdnyos pisztrang-peték
(Oncorhynchus mykiss) mortalitasat (Pottinger és Carrick, 2000), csokkentette a kikelés utdni larvaméretet
egy korall halfajndl (Pomacentrus amboinensis) (McCormick, 1999), valamint t6kehalon (Gadus morhua)
végzett vizsgalatokndl ndvelte az abnormalis larvak gyakorisagit (Morgan és mtsai, 1999).

Hiillékben, egy elevensziild gekkofajnadl (Hoplodactylus maculatus) Kortikoszteron implantdtum
segitségével megemelt materndlis kortikoszteron szint fejlédési rendellenességeket okozott, néhdny esetben
pedig vetéléshez, illetve az embridk felszivoddsdhoz vezetett. Mds egyedekben az embridk novekedését,
fejlodését lassitotta (Cree és mtsai, 2003). Egy masik elevensziild fajndl, az elevensziilé gyikndl (Lacerta
vivipara) a megemelkedett kortikoszteron koncentracid csokkentette a juvenilis méretet, az utdédok
kondici6jat €s lassitotta novekedésiiket (Meylan és Colbert, 2005). Méas vizsgdlatban megéllapitottdk, hogy a
magas gliitkokortikoid szint megvéltoztatta az utédok viselkedését: csokkentette a sziiletés utani aktivitdsukat,
explorativ viselkedésiiket, diszperzidjukat, erdsitette az utddok philopatridjat, azaz a sziiletési helyhez val6
kotédésiiket (de Fraipont és mtsai, 2000). Tovabbi érdekes jelenséget is megfigyeltek: a kortikoszteronnal
kezelt ndstények him utddaindl szignifikdnsan magasabb volt a tilélés, mig a ndstény utdédok kozott ebben a
tulajdonsdgban nem okozott semmilyen véltozdst a materndlis gliikkokortikoid kezelés. Tehat a him
utédoknak egyfajta adaptiv elOny jelentett az anyat ért stresszhatds (Meylan és Colbert, 2005). A kaliforniai
foltosoldalu gyikndl (Uta stansburiana) a ndstényekbe a szaporodasi ciklus megkezdése eldtt kortikoszteron
implantdtumot iiltettek szubkutdn, ez a megemelt gliitkokortikoid koncentrdcié megjelent a tojasszikben is, €s

az ebbdl kikelt utédok agresszivitasat fokozta (DeNardo és Sinervo, 1994).
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Materndlis stresszhatdsok és szteroid allokdciok madarakban

Tojdsszikbe depondlt szteroidok

A tojésszteroid vizsgalatok mar az 1920-as évekre vezetnek vissza, bar ezek a korai direkt bioassay-k
nem tintek tdl megbizhatonak, sOt esetek tobbségében sikertelennek is bizonyultak. A meghatdrozasok
foként az Osztrogénekre iranyultak (Hertelendy és Common, 1965). Mas vizsgalatok a toj6 hormondlis
befolydsoldsdra irdnyultak. 1942-ben Riddle és Dunham publikdlta el@szor, hogy az Osztrogénnel kezelt
tojotyukoktol szarmazé tojasokbol kikeld kiscsibék feminizalodtak, és ez igaz volt akkor is, amikor csak a
tojasokat kezelték. A masodik mérfoldkd az volt, amikor 1972-ben Acros bizonyitotta, hogy radioaktiv
osztrogénekkel (Osztradiol és 0Osztron) kezelt tojotytkok tojdsaiban is mérhetéek voltak a radioaktiv
Osztrogének, tehat igazolta a szteroidok beépiilését a szikbe és emellett még feltételezte, hogy a szteroid
mennyiség hat a tojasban fejlddé embridra is.

Azonban, a valddi attorést mintegy egy évtizede Schwabl (1993) munkdja hozta, aki a tojdsszikbdl
Radio Immuno Assay-vel rutinszerien megoldotta a kiilonb6z6 szteroid hormonok kimutatasat. O igazolta
elO0szor, hogy a kandri (Serinus canaria) és zebrapinty (Taenopygia guttata) tojassargdja nagy mennyiségii
androgént tartalmaz (elsdsorban tesztoszteront (T), dihidrotesztoszteront (DHT) és androszténdiot (A4)). Kis
mennyiségben - de mindkét faj tojdsaibol- tudott 17-B-Osztradiolt (E2) kimutatni, emellett sikeriilt még
kortikoszteront is detektalni —igaz, igen kis mennyiségben- €s csak a zebrapinty fajndl.

A fent emlitett szteroidokon til még sikeresen kimutattak a szikbdl trijodtironint és tiroxint (McNabb
és Wilson, 1997) és progeszteront (P4) (Lipar és mtsai, 1999b), végiill munkacsoportunknak sikeriilt egy
madsik androgént mérni, a dehidro-epiandroszteront (DHEA) (Szoke és mtsai, 2004, 2005). A legtobb kutatas
az androgénekre fokuszdl, pedig az Osztrogéneknek illetve a kortikoszteronnak is jelentds lehet az
embridfejlodésben betoltott szerepe. Ez a tudomanyteriilet jelen idOszakban reneszanszdt éli a kiilonbozo

viselkedésbioldgiai, 6koldgiai €s stresszélettani kutatdsokban.

Vajon hogyan jutnak a hormonok a szikbe?

Sajndlatos médon még kevés irodalmi adat all rendelkezésiinkre. Eddig még nem tisztazott az a
kérdés sem, hogy aktiv- vagy passziv uton torténik a szteroidok szikbe torténd beépiilése. A szteroidok
szerepe az utdd fenotipusdra nem megkérddjelezhetd, ezért egy pontos szabdlyozé mechanizmusnak kell
mogotte dllnia. A til magas androgén koncentracid kdros az embridnak, tehdt a tojonak valahogy meg kell

akaddlyoznia a vérkeringésében cirkuldlé szteroidok atjutdsat a fejlodé petébe (Gil, 2003).
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Ezt tdmasztjdk ald a kovetkezd eredmények is: japanfiirj tojéba injektalt radioaktivan jeldlt tesztoszteron
esetében a beadott 6sszes mennyiségnek csupdn 0,1%-a jutott at tojasba (Hackl és mtsai, 2003), tojotyuknal
radioaktivan jelolt kortikoszteron intra vénds injekcié utdn, a szikben a jelolt szteroid 1%-a jelent meg
(Rettenbacher és mtsai, 2005). A fenti eredmények alapjan, azonban a szisztémds keringésbdl torténd
beépiilés nem tal valoszinli. Egy mdésik hipotézis szerint, a tiiszOk granolosa €s theca sejtjeiben szintetizalt
kiilonboz6 szteroidok épiilnek be a szik kiilsd rétegeibe (Gil, 2003). A tiiszok szteroid produkcidjat illetd
irodalom rendkiviil gazdag. Régota ismert, hogy a preovulécids tiisz6 granulosa-ja a progeszteronnak, mig a
theca sejtek az Osztrogéneknek és androgéneknek legfébb forrdsa (Huang és mtsai, 1979). A szteroid
szintézis Un. ,hdromsejtes-modellje” szerint (Porter és mtsai, 1989) a granulosa altal termelt progeszteront a
theca interna sejtek androgénné konvertdljak, amelyet aztan a theca externa sejtek alakitanak at osztradioll4,
mindamellett, hogy a theca interna sejtek a granulosa-t6l fliggetleniil is képesek progeszteront és
androgéneket elddllitani (Nitta és mtsai, 1991). A theca interndban mért Osztradiol valdszintleg diffizid
révén jut el a theca externdbol, vagyis feltételezhetéen parakrin médon (Kato és mtsai, 1995). A granulosa és
theca sejtek szteroid szintézisének szabdlyozdsa a preovuldcids tiiszOméretnél mar elsésorban LH
szabdlyozds alatt all, adenilil ciklaz/cAMP fiiggd messenger kozvetitésével, amely rendszer egyre

érzékenyebbé vilik az ovuldcié kozeledtével (Tilly és Johnson, 1990).

Szikbe depondlt androgének szerepe

A leginkdbb kutatott teriilet a szikbe depondlt androgének kérdéskore, s ennek taldn az is a
magyardzata, hogy igen nagy mennyiségben fordulnak eld a szikben, tilnyomdan a tesztoszteron (T)
dominancia a jellemzd. Az eddig vizsgdlt madarfajok koziil csak egy fajndl, a pasztor gémnél (Bubulcus ibis)
taldltak egyediil androszténdion dominanciét (Schwabl, 1997).

Szamos vizsgdlat irdnyult arra, hogy a kisérletesen manipuldlt szik androgén koncentracié miként hat
az embriofejlodésre és a kikelt fiokdk kiillonbozd egyedfejlédési stddiumaiban. A mesterségesen megemelt
szik T szint hatdsdra az un. taplalék-kéregetés gyakorisidga nott és ezdltal a fidka testtdmeg-gyarapoddsa
intenzivebbé valt (Schwabl, 1993). A pirosvalli csirogénél (Agelaius phoeniceus) a megemelt tesztoszteron
koncentricié egyenes ardnyban 4ll a nyaki izmok méretével (Lipar és Ketterson, 2000). A szikben taldlhato
androgén er0s pozitiv korreldciét mutat - seregélynél is - a kikeléskori izom tomeggel (Lipar, 2001). A
dankasirdlyon (Larus ridibundus) végzett kutatdsok azt igazoltdk, hogy a T injektélt tojdsok hamarabb keltek,
azaz csokkent az inkubdciés periddusuk, igy mérsékelve a kelés aszinkrdénia jelenségét (Eising és mtsai,

2003a).
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Valamint a taplalékkérd viselkedésiik is intenzivebbé valt (Eising és Groothuis, 2003), aminek kovetkeztében
gyorsabban néttek és nagyobb testméretliek lettek, €s testvéreikkel szembeni kompetitiv eldnyiik is
hatékonyabbnak bizonyult (Eising és mtsai, 2001).

A fenti eredmények azt sugalljak, hogy a kisérletesen megemelt T szint mar embriondlis korban, in
ovo fejtheti ki hatdsét, bar ezen elméletnek kissé ellentmond, hogy a fiistifecskénél (Hirundo rustica) a szikbe
depondlt koncentracié pozitivan korrelélt a fiokdk novekedési erélyével, de keléskor nem volt kiillonbég a
kelési testtomegben és méretben (Gil és mtsai, 2006). Teljesen ellentétes eredményt is publikdltak, a tarka
vércsénél (Falco sparverius), ahol is a tojasba injektdlt tesztoszteron az inkubdcids id6t hosszabbitotta,
csokkentette a fiokdk novekedési erélyét, valamint tilélésiiket (Sockman és Schwabl, 2000). Ezenfeliil a T-
injektalt tojasokbdl kikeld fiokdkban magasabb plazma kortikoszteron szintet mértek, mint kontroll
tarsaikban (Sockman és Schwabl, 2001). Természetesen ez az emelkedett gliitkokortikoid szint csokkent
novekedéssel parosult.

A fentiek alapjan két eltéré mechanizmus éllhat a szik androgén koncentraci6 és a fiokak novekedési
erélye Osszefiiggés hatterében: (1) az androgének un. direkt fizioldgiai hatdsa a ndvekedési ratdra, a fokozott
anyagcsere €s (2) a viselkedésbioldgiai hatdsai, mint pl. a taplalékkérd viselkedés és a testvérek elleni
agresszio fokozodasa (Gil, 2003).

Schwabl (1993) elsd vizsgdlatai alapjdn bizonyitdst nyert, hogy a kandri tojdsaiban a tesztoszteron
mennyiség fokozatosan ndtt a lerakott tojasok szdmdval. A feltevés szerint a ndvekvd androgén koncentraciod
kompenzélja a késdbb lerakott tojds €s utdd ,,hdtrdnyosabb” helyzetét (Schwabl, 1996), valamint - a mar
emlitett - kelés szinkronizaldsahoz is hozzdjarul, emellett a szik tesztoszteron tartalma és a kikelt fiokdk
agresszivitdsa és életrevalosaga kozott hatarozott pozitiv Osszefiiggés volt kimutathaté (Eising és mtsai,
2001). A tojasrakds sorrendjétdl fiiggden lehet csokkend és novekvé androgén depozicid, illetve

véletlenszer(i (azaz nem fiigg a lerakds sorrendjétol).

Az eddig vizsgalt fajoknal hdrom stratégidt irtak le:
1. A depondlt androgén mennyiség n6 a lerakott tojasok sorrendjétdl fiiggden, ilyen allokéciot figyeltek
meg a mar emlitett fajokon (kandari és dankasirdly) kiviil a pirosvalla csirdgénél (Lipar és Ketterson,
2000), a tarka vércsénél (Sockman és Schwabl, 2000), kiiszvagd csérnél (Sterna hirundo) (French és

mtsai, 2001) és hazi verébnél (Mazuc és mtsai, 2002).
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2. Szik androgén tartalom csokkent az egy fészekaljban lerakott tojdsok sorrendjével. Ezt a jelenséget
figyelték meg a pasztorgémnél (Schwabl és mtsai, 1997), gylrlscsOrll szarcsanal (Fulica americana)
(Reed és Vleck, 2001) és zebrapintynél (Gil és mtsai, 1999), bar ez utébbi fajnal olyan eredményeket
is kozoltek, hol nem volt Osszefiiggés az androgén tartalom €s a szekvencia kozott (Ward és mtsai,
2001).

3. Az eltéré androgén depozici6 nem fiigg Ossze, hogy hdnyadiknak szdmit a fészekaljban. Ez az
allokéci6 volt jellemz6 az amerikai 6korszemre (Troglodytes aedon) (Ellis és mtsai, 2001), a japan

fiirjre (Hackl és mtsai, 2003) és a széncinegére (Parus major) (Tschirren és mtsai, 2004).

A tojasokban egymdstdl és a tojotdl is fiiggetleniil fejlodd fidokdk, tehat nemcsak génkészletiikben
kiilonbozhetnek, hanem az anyjuktdl ,utravaléul” kapott szteroid mennyiségekben is. A tojasba depondlt
hormonok kapcsolatot jelentenek két generdcié kozott és emellett a tojok eltéré ,.Eletkimeneteleket”
biztositanak utédaiknak, a tojasrakds sorrendjétdl fiiggden akdr egy fészekaljon belill is. A tojé szdmadra az
egyenldtlen androgén eloszlas hatdsos (eleve elrendelt) mechanizmus arra, hogy befolydsolja a testvérek
kozotti versengés kimenetelét (Schwabl és mtsai, 1997; Lipar és mtsai, 1999a; Whittingham és Schwabl

2002).

A | Differencialt Allokacié Hipotézis” az eredeti megfogalmazas szerint azt mondja ki, hogy azok a
tojok, amelyeknek vonzé pdrjuk van, jobban segitik utddaikat, mint azok, amelyeké kevésbé attraktiv
(Burley, 1988). Ez az eltér6 materndlis befektetés megjelenhet a fészekalj ivarardnydnak eltoldsaban
(Ellegren és mtsai, 1996), a fészekaljméretben (Petrie és Williams, 1993) és a tojdsméretben (Cunningham és
Russel, 2000). Ez a hipotézis az androgén depoziciondl is megfigyelhetd, létezik preferencidlis és

kompenzatérikus allokacio is (Pilz, 2003).

e Prefencidlis differencidlt allokdcio:

Gil és mtsai (1999, 2006) kimutattdk, hogy a zebrapinty és a fiisti fecske (Hirundo rustica) tojok, ha
attraktiv parjuk van, emelik tojdsaik dtlagos androgén szintjét. Ugyanezt a jelenséget figyelték meg tOkés
récéknél (Anas plathyrhynchos), s6t itt a magasabb androgén allokdcié magasabb tojastomeggel is péarosult
(Cunningham és Russel, 2000). Természetesen a nagyobb tojasba tobb nutritiv és mds bioldgiailag aktiv
anyag is keriilhet, amelyek el0segithetik az utéd nagyobb ratermettségét, jobb tulélési esélyét. A kandri tojok,

ha szamukra vonz6 éneket hallanak, szintén névelték az androgén koncentraciot (Gil, 2004).
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Michl és mtsai, (2004) 6rvos 1égykapondl (Ficedula albicollis) megfigyelték, hogy nem a him attraktivitasa,
hanem az életkora a dontd szerepli az androgén allokicié szempontjabol. Hazi verebeknél a csoportban
betoltott szocidlis rangsor is befolydsolta a magasabb androgén allokdciot, ennek kdvetkeztében a domindns
toj6 utddainak jobb volt a tilélésiik és a ratermettségiik is jobbnak bizonyult (Strasser és Schwabl, 2000).

A fészekaljak kozott tehdt nemcsak a génkészletekben lehet kiillonbség, hanem az embridfejlédést tdmogatd
hormondlis kornyezetben is. Tehat az un. ,,jobb mindségui” utdédok fenotipusat az attraktiv, vagy idOsebb,

tapasztaltabb, nagyobb tulélésli apatdl oroklott gének és a fokozott anyai befektetés egyiittesen alakithatjak.

e Kompenzatorikus differencidlt allokdcio:

A ,,Differencidlt allokdcié™ hipotézise kiterjeszthetd a kompenzéicids irdnyba is. Eszerint a tojé akkor
noveli befektetését, ha kevésbé vonzo, gyengébb genetikai héttérrel rendelkez6 a parja van. Ezt a
kompenzécids stratégiat talaltdk a fiisti fecskénél (Hirundo rustica), ahol a tojok tobb luteint deponaltak
tojasaikba, amikor kevésbé vonzo6 part taldltak maguknak (Saino és mtsai, 2003).
Az eltérd szik androgén depozici6é kozvetetten arra utal, hogy ez a mechanizmus koltséges. Ha ez igy van,
akkor a befektetés mértéke €s a toj6 mindsége kozott Osszefiiggést tételezhetiink fel. A toj6 mindségétol
fliggd androgén allokaciét eddig harom vizsgélat tdmasztotta ald, seregély esetében az iddsebb tojo, fiisti
fecske esetében a kordbban érkezd tojok fészekaljaiban volt magasabb a tesztoszteron koncentracié (Pilz és
mtsai, 2003; Gil és mtsai, 2006) A haromujjui csiilloknél (Rissa tridactyla) a tojasszikbe tobb immunglobulint
depondl6 tojok fészekaljaiban a tojas androgénszintek is magasabbak voltak (Gil, 2003).

A masik hipotézis a ,Fiziolégiai Epifenomenon” tézise, mely azt mondja ki, hogy a szikben
megjelend androgének ovaridlis melléktermékek, melyek szintézise a tojo fiziologiai statuszatol fiigg (Pilz,

2003).

De vajon mi az ,,dra” a szikbe depondlt androgéneknek? Meddig célszerii novelni a szteroid mennyiségeket?
1. Immundepresszi

Szamos szerz6 beszdmolt méar az androgének és gliikokortikoidok immunrendszerre gyakorolt kéros

hatdsair6l is (Folstad és Karter, 1992; Da Silva, 1999), mivel megemelkedett koncentrdciéban

immundepressziot okozhatnak, amely az enzimatikus antioxiddns rendszer gyengiilésén vagy az oxidativ

stressz indukéldsan keresztiil hat (Chainy és mtsai, 1997). Egy kisérleti példa is igazolja ezt a hipotézist, mely

szerint a megemelkedett szik T koncentracié magasabb plazma kortikoszteron értékeket indukélt a fiokdkban.

(Sockman és Schwabl, 2000).
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Feltételezhetd, tehdt valamilyen mechanizmus a tojok szabdlyozniuk kell a szteroid allokaciot, hiszen az in
ovo fejlédoé embridknak tolerdlniuk kell a magasabb immundepresszidval jar6 androgén befektetést.

2. Metabolikus ,, koltség”
A megemelt szik androgén szint noveli a fiokdk energiafelhaszndldsit (metabolikus koltségét) (Eising és
mtsai, 2003Db).

3. A toj6 reprodukcids kapacitdsdnak csokkenése
A megemelt androgén depozici6 megemelheti a toj6 vérplazma androgén szintjét, és ez zavart okozhat a
fészeképitési viselkedésben, de a tojasrakds és kotldsi magatartdsi formak is karosodhatnak (Nelson, 2000).

4. Predécio veszélye
Azok a fiokdk, akiknek intenzivebb a tdpldlékkérd magatartdsa és hangosabbak nagyobb valdsziniiséggel
véilnak egy ragadozd dldozataivd (Haskell, 1994). Amennyiben elfogadjuk, hogy a megemelt androgén
allokéci6 és a gyakoribb taplalékkérd viselkedés kozott pozitiv Osszefiiggés van, akkor ez a befektetés igen
nagy rizikdval jar a populacié egészét is tekintve (Gil, 2003).

5. Maladaptiv (evoluciésan hétranyos) testvér agresszio
A magas szik androgén koncentrdcié maladaptiv (kdrosodott adapticids képesség) fészekalj redukcidhoz
vezethet, melyet bizonyos mértékben kompenzilhat a gyorsabb testtdmeg-gyarapodds. Emellett az
erdteljesebb novekedési erély és a gyakoribb taplalékkérés a sziilok fokozottabb igénybevételét koveteli meg
(Royle és mtsai, 1999).

6. Ivarardny optimalizalas
Az androgén koncentracio-véltozasnak lehetnek az ivareloszldsra vonatkoz6 hatdsai. Ha felborul a kényes

egyensuly, akkor ivararany eltolodas is felléphet (Gil, 2003).

17-p-osztradiol (E2) allokdcio hatdsai az utodokra

A szikbe depondlt 17-B-Osztradiol hatdsairdl igen kevés irodalmi adat all rendelkezésiinkre. A
kiilonb6zd irodalmi adatok mind megegyeznek abban, hogy joval kisebb mennyiségben taldlhatéak az
Osztrogének a tojasszikben, mint a kiillonb6z6 androgének (French és mtsai, 2001; Elf és Fivizzani, 2002). A
kiiszvago csérnél (Sterna hirundo) megfigyelték, hogy az androgénekhez hasonldan a tojasrakds sorrendjével
az E2 depozici6 is 0sszefiiggott, e fajndl a 3 tojasos fészekalj a jellemz0 és fokozatosan nétt a koncentracio, a
legkisebb értékeket az elsd tojasokban a legmagasabb értékeket a harmadik tojdsokban mérték (French és
mtsai, 2001). Az Osztrogénnel kezelt tojotydkoktol szdrmazd tojasokbol kikeld himivard kiscsibék
feminizdlédtak, €s ez igaz volt akkor is, amikor csak a tojdsokat kezelt€k (Riddle és Dunham, 1942;

Faucounau és mtsai, 1995).
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A tojasba injektalt E2 hatdsara a japdn fiirj himembridkban a balodali here ovotestis-szé (szovetében
spermatogenetikus és ovogenetikus egységek egymds mellett taldlhatok) alakult at, a jobb oldali pedig
atrofizalédott (Razia és mtsai, 2006). Emellett a megemelt E2 koncentracid a bursa Fabricii szupressziojat is
okozta, azaz a szerv tomege csokkent az 0sztrogén kezelés hatdsara (Zarrow és mtsai, 1961). A kikelt napos
allatok testtomegében nem volt kiilonbség a kontrol csoporthoz képest (Razia és mtsai, 2006). Zebrapintynél
irtdk le, hogy a kozvetleniil tojasrakds elotti periodusban E2-vel injektélt tojok szignifikdnsan tobb ndivard
utédot produkdltak kontroll tarsaikhoz képest (Williams; 1999, Williams és mtsai, 2001). A szubkutin
implantdlt Osztrogénnel kezelt tojok utédaindl alacsonyabb volt a kirepiilési siker (Williams, 1999). Ezt a
kisérletet megismételték (von Engelhardt és mtsai, 2004), de 6k csak részben kaptak hasonlé eredményt,
vizsgélataik szerint, csak a kikelt utédok ivarardnya valtozott meg, mert embriondlis korban magasabb volt a
himivart embridk mortalitdsa. Az E2 kezelés hatdsara mintegy 12 6raval csokkent az inkubécids id0d, azaz fél
nappal kordbban keltek a kezelt tojasokbdl szarmazé zebrapinty fiokak, emellett a testtomeg-gyarapoddsuk is
intenzivebb volt kontroll tarsaikhoz képest, 7 napos korukban pedig, szignifikdnsan nagyobbak voltak (von

Engelhardt és mtsai, 2004).

Progeszteron (P4) allokdcioé hatdsai az utédokra

A tojasszikben detektdlt progeszteron koncentriciok és az in ovo fejldodé embridkra gyakorolt
hatdsair6l eddig egyetlen irodalmi adatot taldltam, olyan japénfiirj csoportban, amelyeket kordbban nem
szoktattak emberhez, ott egy 15 napig tarté folyamatos emberi jelenlét a szik P4 tartalmdt ndvelte, a magas
P4 szint pedig késleltet keléssel jart, a kikelt csibék mortalitdsdban azonban nem volt kiilonbség (Bertin és
mtsai, 2008). Szdmos kozlemény foglalkozik azonban azzal, hogy miként véltozik a tiisz6 maturidcidval a
progeszteron produkcid. A frissen megtojt tojds szikanyagdban — a 2. szdmui sematikus dbra is sejteti —, hogy
a szik legkiils rétege tartalmazza a legnagyobb koncentrdcidban a P4-t, az E2 koncentrdcié a legbelsd
rétegben a legmagasabb, mig a legmagasabb T tartalmat a szik kozépso részén mérték (Forgo és mtsai,

1988a,b; Lipar és mtsai, 1999b).



163

Sz6ke et al. / AWETH Vol 5. 2. (2009)

I I
I I
I I
— | — |
I I
] ]
] 1
] 1
1 I

T L, ’Progesteron’e ey

i e Y i
I
I

v N
- i LN e
¢ (g Ay o P

| |

v
T

- e =i 2 N e Y - = B Ty

5 iz ) 4 = ! o "
st st Testosterone s ol S RS e st
P, e 4 =5 o= -
_‘_‘—L-—--__._ ) b (lr_ LY b A 1 b ’la_

------

2. dbra: Sematikus abra a follikularis szteroid koncentracio-valtozasokrol a tiisz6 érése folyaman (Bahr
és mtsai, 1983 és Lipar és mtsai, 1999b nyoman)

Figure 2: Shematic figure about changes of follicular streiod concentrations during maturation of follicle (by Bahr et
al., 1983 and Lipar et al., 1999b)

Dehidro-epiandroszteron (DHEA) hatdsai az utodokra

A DHEA mind emberben, mind egyéb gerinces allatfajokban sokdig ,rejtélyes” adrendlis szteroidnak
szdmitott, noha Butenand, danzig-i kémikus mdar az 1930-as években izolédlta emberi vizeletbdl, sot
szerkezetét is igazolta (Goodson és mtsai, 2005). A DHEA és a dehidro-epiandroszteron-szulfat (DHEA-S)
elsddleges keletkezési helye a mellékvesekéreg (foként a zona reticularis), de a petefészek theca sejtjei is
szintetizdljak (Orth és mtsai, 1992). Azonban az elmult 15 évben fedezték még fel, hogy emberben,
eml6sokben, madarakban és kétéltlickben a kozponti és periférids idegrendszerben is jelentds DHEA
koncentracié taldlhatd, sét ezek a szteroidok jorészt koleszterolbdl, vagy mads szteroid prekurzorbdl itt
szintetizdlédnak a glia elemekben és az idegsejtekben (Tsutsui és mtsai, 1999). A madarakban a DHEA
szintézisének elsddleges helye a diencephalon és a mesencephalon, s igy ennek a neuroszteroidnak a szerepe
feltehet6 a neuroendokrin funkciék modulaciéjaban is (Ukena és mtsai, 2000).

A DHEA elvélasztdsa a humén és az emlds adatok szerint cirkadidlis jellegli és a kortizol profilra
jellemzd (Garde és mtsai, 2000). Patkdnyokban, mint anti-stressz hormon hat, gitolja a stressz okozta
testtomegcsokkenést, mellékvese tomegnovekedést, a gliikokortikoid receptorszdm nodvekedést a mdjban,
Iépben és a thymusban (Hu és mtsai, 2000). Ezek az élettani jelenségek is igazoljdk a gliikokortikoidokkal

szembeni antagonizmusét (Mclntosh és mtsai, 2000).
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Ezt az inverz hatdst tdmasztja ald az a megfigyelés is, hogy a 21-hidroxildz gitldsa a DHEA produkci6
novelését és a kortizol szintézis csokkenését okozta (Mesiano és mtsai, 1999).

Madaraknal egyetlen olyan vizsgalatot taldltam, ahol a fidka ratermettségét, agresszivitdsat,
stressztlird-képességét vetették Ossze a plazma DHEA szintjével, illetve T és kortikoszteron (B)
koncentricidval. Az élarcos szula (Sula granti) édltaldban 2 tojdst rak és az elsd fioka mindig elpusztitja a
masodikat, kiloki a fészekbdl. A DHEA koncentracié mindig az elsd fiokdban, még a masik kibujdsa elott a
legmagasabb, mig a T és B a mdsodik fioka megjelenésekor mutatja a legnagyobb koncentraciot (Ferree és
mtsai, 2004), tehat a magas DHEA szint mintegy ,,vésztartalék-ként” funkciondl, sziikség esetén —kikel a
testvér- gyorsan dtalakulhasson tesztoszteronnd. A tesztoszteronndl mdar emlitettem, hogy igen koltséges a
tojasba allokdlt magas T tartalom, taldn alternativ mddja lehet a DHEA depondlds is, mert ez a szteroid
konnyen konvertdlédhat tesztoszteronnd: DHEA (3B- hidroxyszteroid-dehidrogendz (HSD) enzim) —A4
(17B-HSD enzim) —T (Hau és mtsai, 2004, Soma és mtsai, 2004).

Kortikoszteron (B) allokdcio hatdsai az utédokra

Kevés irodalmi adat all rendelkezésiinkre arrél, hogyan és miként transzportaloédik a madarakban az
elsddleges gliikokortikoid, a kortikoszteron a tojasszikbe és ez az ott jelenlevd szamottevd mennyiség,
hogyan hat az embrié fejlodésére. Bar az Osszes eddig detektdlt szteroidok koziil a kortikoszteron
koncentricidk bizonyultak a legkisebb mennyiséget ad6 szteroidnak (Schwabl, 1993, Hayward és Wingfield,
2004). Tojotyukokndl a tricidlt-kortikoszteron injekcid beaddsa utdn egy nappal a legnagyobb radioaktivitas
az albumen frakcidban és a tojdsszik legkiilsé rétegében volt detektdlhatd, mig a legmagasabb értéket a
kezelések 4.-7. napjan mérték és akkor mér a szik belsejében volt a legmagasabb az aktivitds (Rettenbacher
és mtsai, 2005). Hayward és Wingfield (2004) vizsgalatai azt mutattdk, ha japan fiirj tojokba kortikoszteron
szilasztik implantitumot subcutan iiltettek, akkor ennek kovetkeztében szignifikdnsan magasabb
kortikoszteron koncentraciét mértek a tojdsszikben. Tehdt igazoltdk, hogy a vérplazmdban detektalt
magasabb gliikokortikoid koncentrdacié 0Osszefiiggésben all a szikben taldlhat6 magasabb értékkel. A
megemelkedett szik-kortikoszteron tartalom csokkentette a kezelt csoport tojasainak kelési szdzalékat, sot az
ezekbdl kikeld fiirjcsibék lassabban néttek, fejlédtek, mint kontroll tarsaik. Emellett a kezelés novelte a
hypothalamo-hipofizis-mellékvese tengely szenzitivitidsat a kikelt fiokdkban. A sargaldbu sirdlyndl (Larus
michahellis) a megemelkedett szik-kortikoszteron nem okozott fokozott inkubécié alatti embriémortalitast,
azonban a kelési id6t meghosszabbitotta. A keltetés alatt a kortikoszteronnal kezelt tojasok tomegvesztése

szignifikdnsan magasabb értéket mutatott a kontroll csoport tojasaihoz viszonyitva.
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E két jelenség egyiittesen arra utalhat, hogy a megemelkedett gliitkokortikoid koncentracid lassitja az
embriogenezist (Rubolini és mtsai, 2005). Az injektdlt kortikoszteron tyukfajban is retarddlta az
embriofejlodést és csokkentette a napos csibék testtomegét (Eriksen és mtsai, 2003). Az elobb emlitett sirdly
fajnal a kortikoszteron injekci6 csokkentette perinatélis (a belsd pattogzds) korban az embrié hangaddsanak
gyakorisagit és intenzitdsat. Emellett a fiokdk taplélékkér6 magatartdsdra is negativ hatdssal volt,
csokkentette a gyakorisagat és hangerejét (Rubolini és mtsai, 2005). A kevésbé intenziv taplalékkérés a fidka
fejlddésében valé elmaradasat okozhatja, amely alacsonyabb testtomeggel €s csokkent farsus hosszal jar.
Jelen vizsgdlatban azonban nem volt statisztikailag igazolhatd kiillonbség sem a testtomegben, sem pedig a
tarsus méretében (Rubolini és mtsai, 2005). Ezzel ellentétes eredményeket kaptak Kitayski és mtsai, (2001)
haromujju csiillénél, ahol a sziiloknek kortikoszteron implantdtumot iiltettek be és a tojasaikbdl kikeld fiokak
taplalékkérd magatartdsa intenzivebbnek bizonyult kontroll tdrsaikhoz képest. Fiisti fecskénél a tojasba
injektalt kortikoszteron hatdsdra csokkent a kelési siker (Saino és mtsai, 2003), csokkent az utdédok
tomeggyarapoddsa, valamint a teljes kitollasoddsukat is késleltette, azonban a fészekalj mortalitisa nem
valtozott meg (Saino és mtsai, 2005).

A kortikoszteron injektélt tojasokban fejlodd tytikembriok mortalitdsa az inkubdcié elsé hetében volt
a legmagasabb, 15-20 %-kal kaptak magasabb értéket, mint a csak szezdmolajjal kezelt kontroll tojdsokban
(Janczak és mtsai, 2006). Hasonl6 eredményt kaptunk sajat hédzitydkon végzett vizsgédlatunkban, ahol a
tojasszikben a stressz hatdsra megemelkedett kortikoszteron koncentracid, 15-23%-os embrié mortalitast
okozott az inkubdacié elsé 6t napjdban (Szdke és mtsai, 2006). Lay és Wilson (2002) azt taldltdk, hogy a
kortikoszteron injektélt tojdsokbdl kikeld kiscsibék agresszivitdsa csokkent, mig Janczak és mtsai, (2006)
szerint a kezelés hatdsdra a kiscsibék ember irdnti félelme fokozodott.

Hayward és mtsai, (2005) divergens szelekcidval elddllitott 2 japdn fiirj vonalat hasonlitott Ossze.
Kivélasztottak egy alacsony fiziologids kortikoszteron plazma szinttel rendelkezd japan fiirj vonalat és egy
magas fizioldgids értekkel rendelkezd csoportot, majd a csoportokat athelyezték egy masik épiiletbe és 2 6ras
takarmény-, illetve vizmegvondst alkalmaztak. 3 nap milva visszahelyezték Oket a megszokott, eredeti
helyiikre. A kisérlet kdzben ellendrizték a tojok vérplazma kortikoszteron értékeit, majd a kisérlet hetedik
napjan Osszegylijtotték a tojasokat is. A magas fiziologids értékeket mutatd csoport tojdsaiban 96%-kal
magasabb kortikoszteron szinteket detektédltak, mint az alacsony fiziol6gids értéket mutatd csoportndl, tehat
ugyanazon stresszor hatdsara a gliitkokortikoid szint joval magasabb emelkedést mutatott a bazdlis értékekhez

képest.
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Tojdasmeéret vdltozdsai

Szamos munka igazolta, hogy egy adott fajon, s6t egyeden beliil a tojdsméret valtozd és a tojdsok
nagysdgaval ardnyosan n6 azok szdrazanyag- és energia tartalma (Etches, 1996; Cichon, 1997).

A tojasméret befolydsoldsi lehetdségérdl az allattenyésztési szakirodalomban szdmos technoldgiai
leiras foglalkozik, hiszen drutermel6 dllomanyoknadl, hol a nagyméretii-, hol a kisméretii tojast keresi a piac, a
fogyasztasi szokdsoktol fiiggden.

A tojdsméret o6roklédhetdsége magas h? értékii, tehdt a genetikai hattértél fligg elsésorban, de
kiilonboz0 tartdstechnoldgiai médszerekkel befolydsolhaté bizonyos mértékben. Fontos a felnevelés alatti
optimalis testtomeg-gyarapodas, a helyes takarmanyozds, hdmérséklet és a fényprogram (Technical Bulletin-
Hendrix Poultry Breeders, 2004).

A tdl nagy méretli tojasok képzddésének az aldbbi okai lehetnek: tilzott takarmdnybevitel (magas
energia-, protein, aminosav bevitel), alacsony hémérséklet, ami fokozottabb takarmdany felvétellel jar.
Fényprogramok koziil a megszakitott vilagitasi protokollal lehet tojasméretet novelni. Ugyancsak a tojds
méretének novekedését okozza a felnevelés alatti rossz tartdsi koriilmény, illetve a helytelen, az életkornak
nem megfeleld takarmdnyadagolas (Etches, 1996). Ezek a tartdstechnoldgiai anomdlidk részben stresszorként
is hathatnak.

A tal kisméretli tojasok képzddésének a kovetkezd okai lehetnek: hidnyos (energia-, fehérje,
esszencidlis zsirsav- tartalmat is tekintve) és mennyiségileg sem elegendd takarmanyellatds, alacsony
testtomeg a tojastermelés meginduldsakor. A hosszu ideig tartd vizmegvonds, vagy nem megfeleld itato-
berendezések, valamint a til magas teremhdmérséklet, illetve az elégtelen szelloztetés is a tojasméret
csokkenését idézhetik el6 (Technical Bulletin-Hendrix Poultry Breeders, 2004).

A megfeleld méretli tojds a vadmadar fajokndl is a szaporoddsi siker egyik alappillére. Elsédleges
jelentdségli a toj6 tomege €s kondicidja (Smith és mtsai, 1993, Hargitai és mtsai, 2005), amely feltételezi a
megfeleld mennyiségli és mindségi taplalékot (Galbraith, 1988). A tojasméret korreldlhat a tojé életkoraval,
illetve tapasztaltsdgdval (Horak et al,. 1995; Garamszegi és mtsai, 2004). A tojadsméretet modosithatja a
kornyezet hdmérséklete is (Jarvinen, 1991). Az egy fészekaljon beliili eltéré méretii tojdsok magyardzatai az
alabbiak lehetnek: a naprél-napra véltoz6 tapldlék mennyisége (Perrins, 1970), a tojasrakdsi periddus alatt
ingadoz6 hémérséklet (Magrath, 1992), vagy akér a tojé endogén tdpanyag raktdrdnak iddeldtti kimeriilése
(Pierotti és Bellrose, 1986).

Az androgének szerepénél mar emlitett ,, Differencidlt Allokdcio Hipotézis” hatdssal lehet a
tojasméretre t0kés récénél, ha a toj6 szdmadra attraktiv himmel parosodik, akkor nagyobb méretli tojast rak, ha

kevésbé vonzo6 him lesz a parja, akkor pedig kisebbeket.
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Ezzel az ugynevezett koltségesebb befektetéssel biztositja a jobb tulélési lehetdséget a ,,j6 génekkel”
rendelkez6 him utédainak (Cunningham és Russel, 2000).

Mig az eldbbi adatok a fészekaljak kozti kiillonbséget taglaltak, szot kell ejteniink az egy fészekaljon
beliili eltéré tojasméretekrdl is. Az egyik a preferencidlis hipotézis, az un. ,,fészekalj redukcio” elmélete
szerint a kelési aszinkronia jelenség kovetkeztében az utolsé tojdsokba kevesebbet invesztal a tojo, s ezek
lesznek az un. ,.fészek alja” tojasok. Az ezekbdl kikeld fiokdkat voltaképpen feldldozza a tojomadér
(Williams, 1999). A mésik a kompenzatérikus hipotézis ,.a teljes fészekalj tilélésére iranyuld befektetés”.
Ebben az esetben a kelési aszinkronia csokkentése a cél, ilyenkor a toj6 az utolsé tojdsokra fekteti a
hangsulyt, hogy az utoljara kikelt fiokdnak relative tobb tartaléka legyen, és ezzel az adaptiv eldnyével

felzarkézhasson a testvéreihez (Gil, 2003).

A stressz-hatdsok és a tojdsméret kapcsolata

A fent emlitett tartdstechnoldgiai hibdk —mint stresszorok- tojotyukokndl eredményezhettek mind a
tojasméret-novekedést (pl. a megszakitott fényprogramok, vagy pedig a felnevelés alatti rossz tartdsi
koriilmények), masrészt tojasméret csokkenést (pl. hdstressz) (Technical Bulletin-Hendrix Poultry Breeders,
2004).

A kaliforniai foltosoldald gyikban a krénikusan megemelkedett kortikoszteron koncentracié a tojds
tomegének szignifikdns emelkedését hozta €s fiiggetleniil alakult a lerakott tojadsok szdmatdl (DeNardo és
Sinervo, 1994). Madaraknal, t0kés récénél figyelték meg, hogy a toj6 hatdra szerelt radidtelemetrids
adokésziilék csokkentette a fészekalj nagysdgit és emelte a tojastomeg atlagiat (Pietz és mtsai, 1993).
Hasonl6 eredményeket taldltunk gyongytyukndl (Biczo és mtsai, 2004), ahol a toj6t ért handling stressz
hatdsdra a kezelést kovetd 6. naptdl emelkedett a tojastomeg. Az azonos méretli ketrecben tartott
tojotyikokndl a létszdm novelésével egyenes ardnyban all a tojdsok méretének novekedése (Appleby és
Hughes, 1991; Bell, 1995). Sajat vizsgélataink szerint, a mélyalmon tartott tojétyikokndl a mesterséges
termékenyités novelte a tojdsok méretét. A tojds tomege €s a szikbe depondlt kortikoszteron koncentracié
kozott pozitiv korreldcié volt kimutathaté (Szoke és mtsai, 2006). Ezzel szemben kandriban ezt a
mechanizmust nem tudtdk igazolni, a kortikoszteron-implantdlt tojok tojdsainak tomegében nem volt
statisztikailag igazolhat6 véltozas (Salvante és Williams, 2003), bar a mesterségesen emelt kortikoszteron

szint nem azonosithato a stressz hatdsdra megnovekedett gliikokortikoid tartalommal.
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A szikbe depondlt szteroidok ivarardnyt befolydsolo hatdsai

Az ivarnak megfeleld szteroid allokdcid kérdését Petrie és mtsai, (2001) vetették fel, amikor
pavatojisok szteroid tartalmat vizsgaltdk ivar szerint. A 10 napig inkubdlt him embrié esetében a
tesztoszteron és az androszténdion, mig hasonlé kord néivard embriékndl a 17-B-6sztradiol és az 5-o-
dihydrotesztoszteron koncentrdcidja volt magasabb a szikben. Ahhoz, hogy redlis képet nyerjiink a
materndlis eredetli szteroidok koncentricidjar6l fontos tisztdzni, hogy az embrid szteroid termelését az
inkubdci6é héanyadik napjatdl kell figyelembe venni. Gilbert 1971-ben kozolt vizsgalatai szerint a csirke
embrié ivarmirigyeknek szteroid termelése joval a szoveti differencidlédas elott kialakul. A gondd-
kezdeményekben az inkubdcié madsodik napjdn, méir a petefészek €s a here szoveti szerkezetének
elkiiloniilése eldtt A’-3B-hidroxyszteroid-dehidrogendz (HSD) aktivitds mutathaté ki. A hatodik napon
osztrogéneket, a nyolc-tiz napos csirkeembrié ivarmirigyeiben pedig androgéneket, Osztrogéneket és
progeszteront mutattak ki (Péczely, 1987). Tehat Petrie és mtsai (2001) vizsgalata metodikailag problémas,
mivel 10 napig inkubdlt tojasokat vizsgéltak és a pava teljes inkubdcids periédusa minddsszesen csak 28 nap.
Feltételezhetd, hogy a kimutatott szteroid mennyiségek nem csak materndlis eredetiiek voltak.

Fejlodé madar embridkban kevésbé ismert az ivardeterminacio €s ivari differencialddas kapcsolata a
depondlt szexudlszteroid és az embri6 szteroid produkcidjdval, mint emlésokben. Madarak esetében az
oocyta elsé meiotikus osztdddsa, a szik beépiilése utdn, az ovuldci6 eldtt par 6rdval megy végbe, és e
folyamat sordn az egyik szex-kromoszoma a poldris testbe vdndorol meghatdrozva ezzel a tojasban fejlodo
embrid ivardt. Tehdt valdszinii, hogy nem a tojo depondl a kialakulé embri6 ivardnak megfeleld mennyiségli
szteroidot a tojdsba, hanem feltehetden az anyai szteroidok befolyésoljdk a szex-kromoszoma szegregécidjat
az elsd meiotikus osztddas folyaman (Petrie és mtsai, 2001)

Emellett még szamos vizsgalat taldlhaté az irodalomban, ami az ivarnak megfelel6 depozicidval
foglalkozik. Az ivardetermindcié befolydsoldsa igen izgalmas teriilet és megfejteni a kodjat szinte lehetetlen.
Tobb ellentétes eredményt hozé publikdcid jelent meg a tojasba allokdlt kiilonboz6 szteroidok
ivardetermindcidt befolydsold hatdsairdl, illetve azok céfolatarél. Tehat ezen a teriileten is fontos az adekvat
modszer alkalmazdsa és az eredmények kritikai feliilvizsgdlata.

Kétféle ivararany megoszlasrol beszélhetiink: (1) az elsédleges (primer) ivararanyrdl. Ekkor az 0sszes
fertilis tojds ivareloszlasat vessziik figyelembe, tehdt a keltetés alatt elhalt embridk ivarat is meghatarozzuk
molekuldris genetikai modszerekkel, s azt is belevessziik a statisztikai értékelésbe. A masodlagos (szekunder)

ivarmegoszldson a kikelt fiokdk ivararanyat értjiik (Gil, 2003).
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Hazityuknal irtak le, hogy a toj6 szocidlis rangsora hatdssal van a szikbe depondlt tesztoszteronra,
vagyis minél magasabb poziciot tolt be a tojd, anndl tobb androgént tartalmaz a szik. A himivard embri6t
tartalmaz6 tojdsokban tobb T taldlhatd, mint a néivarut tartalmazokban. E vizsgélat szerint a dominéns tojok
tobb T-t invesztdlnak a himivard embri6t tartalmazé tojasokba. A domindns toj6 utédaindl 64% volt him, mig
a szubordindlt tojokndl 43-48 % kozott alakult ez az érték. Jelen vizsgdlatban csak a primer ivarmegoszldst
vizsgéltdk, néhdny napos inkubdaci6 utan (Miiller és mtsai, 2002).

Ezzel szemben (Eising és mtsai, 2003a) nem taldltak Osszefiiggést a szikbe depondlt T és A4
koncentracidk és az embrié ivara kozott. A heringsirdlyndl (Larus fuscus) is azonosan alakult a him- és a
nbivard embridt tartalmazé tojasok T és A4 tartalma (Verboven és mtsai, 2003), és fiisti fecskénél (Gil és
mtsai, 2006) is megegyezett a T szint a mindkét ivar tekintetében. Zebrapintynél a koltési eldtti periddus
taplalék ellatottsdganak és a tojasrakasi sorrendnek van médositd szerepe, tehét az elsd tojasokban magasabb
az androgén koncentricié fiiggetleniil att6l, hogy him- vagy ndivard embrié fejlédik és a hidnyos
taplalékellatas is megnovelt T allokdcidval jar (Rutstein és mtsai, 2005). Egy észak amerikai fajnél, az
odufecskénél (Tachycineta bicolor) irtdk le, hogy a jobb kondiciéban levd tojoknak nagyobb ardnyban lettek
him utddai (57£2%; szekunder értékek), feltehetden a magasabb koncentracidji androgén allokécié éllhat
ennek is a hatterében (Whittingham és Dunn, 2000).

Ugyanezt a jelenséget figyelték meg pavanal (Pike és Petrie, 2005), tehét a jobb kondiciéban 1évo a
tojo tobb (53-78%) himivari embridt tartalmazd tojdsa volt. Ez az egyenes ardnyossdg a primer
ivareloszlasban alakult igy, €s ez a kikelt pavacsibék ivarmegoszldsit is meghatdrozta, a himivar irdnydba
tolodott el, bar mérséklodott a két ivar kozti kiilonbség. Emellett vizsgéltdk a tojo vérplazmdjdbol mérhetd
tesztoszteron €s kortikoszteron koncentriciok és az ivarmegoszlas kapcsolatat is. A tojok plazma emelkedett
T szintjével parhuzamosan emelkedett a himivard embriok ardnya, a kortikoszteron esetében viszont ez
forditva alakult. Erthetd, hiszen a romlott kondicié hétterében valamilyen szupresszié (pl. a szocidlis
rangsorban betoltott szerep) is dllhat, s igy magasabb az alap, fiziol6gids kortikoszteron koncentracié jellemzi
ezeket a tojokat.

Az osztradiol allokdcio hatdsai az utédokra c. részben mar emlitettem, hogy zebrapintyeknél
kozvetleniil a tojasrakdsi periddust megel6zden az Osztrogénnel injektdlt tojok szignifikdnsan tobb ndivari
fiokat produkaltak (Williams, 1999, von Engelhardt és mtsai, 2004), azonban ez csak a szekunder
ivarmegoszlast tekintve igaz, mert a himivard embriok mortalitdsa joval nagyobb volt az inkubécié alatt (von

Engelhardt és mtsai, 2004).
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A differencidlt hormon allokdcionak vajon mi lehet az oka, milyen szerepet tolthet be az evoliicioban?
Egyrészt az életképesebb, jobb tulélésii utddok 1étrehozdsa, a szaporodasi siker ndvelése miatt éri meg
a magasabb befektetés. Mdsrészt az esetleges ivarardnyt befolydsold torekvések miatt, hiszen a himek
szaporoddsi potencidlja nagyobb, mint a tojoké, kiilondsen igaz ez a poligdm fajokra (Pike és Petrie, 2005).
Azonban lényeges kiilonbség figyelhetdé meg a két ivar kdzott: mig a tojok csak a tojasbefektetéssel és/vagy a
sziil6i utédgondozds fokozasdval novelhetik koltési sikereiket, addig a himek a poligin statusszal és/vagy a

parkapcsolatokon kiviili parzdsokkal egyardnt emelhetik szaporodasi sikereiket (Michl és mtsai, 2002).
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