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Összefoglalás 

 

Madarakban az utódokat segítı, kikelés elıtti, anyai hatás vizsgálata alig 15 éves múltra tekint vissza. Az 

utóbbi másfél évtized egyik fontos biológiai vívmánya volt, hogy a hormonális miliı infraindividuális szintő, 

fiziológiai vizsgálatából továbblépve, megjelent a különbözı hormonok szerepének kutatása a 

szupraindividuális szintő mintázatok adaptív magyarázatában. A szerzık elıször áttekintik az emlısöknél 

régóta vizsgált a vemhesség alatt az anyaállatot ért stressz hatását az in utero fejlıdı embrióra, illetve hatását 

az utód posztnatális fejlıdésére. Rövid bepillantást vetnek ennek alakulására halaknál, illetve hüllıknél. Az 

irodalmi áttekintés fıként a tojásszikbe deponált szteroidok szerepét, azok élettani és szupraindividuális 

magyarázatait taglalja. Részletezi a szikandrogének, a szik 17-béta-ösztradiol és kortikoszteron az 

embriófejlıdésre illetve posztnatálisan az utódfejlıdésre gyakorolt hatásait, kitér a stressz tojásméretre 

gyakorolt hatásaira, valamint a szikbe deponált szteroidok ivararányt befolyásoló hatásaira. 

Kulcsszavak: maternális stressz, embriófejlıdés, 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 emlıs embrió kialakulására, illetve az utód életképességére kétféleképpen hatnak a szülıi 

információk. Egyrészt az öröklött tulajdonságok megjelennek az utód genotípusában, másrészt az 

embriogenezis során és posztnatalisan a környezeti hatások epigenetikus módon jelentısen módosíthatják a 

fenotípus megjelenését és differenciálódását. Az epigenetikus faktorok kifejezıdése az egyedfejlıdés során 

egyben adaptációt is jelent, mely az életben maradás egyik fontos tényezıje. Az emlıs embrió fejlıdése 

során a környezet fogalmába tartozik a placentán átáramló információtömeg is, melynek egyik nagyon fontos 

meghatározó részét hormonok képezik. A placenta teljes mértékben átjárható a maternális szteroidok 

számára, az embriogenezis korábbi fázisában a feto-maternális szteroid egyensúly, majd késıbb a szőkebb 

értelemben vett feto-placentális hormonális miliı lesz meghatározó az embrió kialakulására.  
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Emellett emlısökben (ikerellık és multiparák) fontos szabályzó hatása van az egymás mellett fejlıdı 

embriók ivarának, például, jól ismert, hogy a két hím embrió közé „ékelıdött” nıstény egyed nıivari jellege 

gyengébb megjelenést mutat (Becze, 1981). Mindezek a megállapítások arra utalnak, hogy módosító 

lehetıségek vannak az embriófejlıdés során a fejlıdés és az ivari jelleg manifesztációjának befolyásolására. 

 Madarak – illetve ovipara állatok – vonatkozásában sokáig általánosan elfogadott volt az, hogy az 

utódra gyakorolt „szülıi hatásokat” csupán a genetikai információátadás jelenti és „normális összetételő” 

tojás esetében egészséges utódra számíthatunk. Ez más szóval azt jelentené, hogy az emlısöknél igazolt 

epigenetikus, intrauterinális hatások az ovipara madárban nem jelennek meg. Ebben az elméletben hozott 

alapvetı áttörést Schwabl (1993) munkája, aki megállapította, hogy a tojássárgájában Radio Immuno Assay-

vel jól mérhetı mennyiségő szexuálszteroidok és kortikoszteron találhatók. Ezek mennyisége változónak 

bizonyult, mivel a kanári tojásaiban a tesztoszteron mennyiség fokozatosan nıtt a lerakott tojások számával. 

A feltevés szerint a növekvı szteroid koncentráció kompenzálja a késıbb lerakott tojás „hátrányosabb” 

helyzetét: a szik tesztoszteron tartalom és a kikelt fiókák agresszivitása és életrevalósága között határozott 

pozitív összefüggés volt kimutatható (Schwabl, 1996).  

 Valószínősíthetı, hogy a tojó képes befolyásolni a tojásszik szteroid tartalmát, pl. annak megfelelıen, 

hogy a számára attraktívabb hímmel párosodik, vagy sem. Amennyiben egy domináns és „vonzó” hím lesz a 

párja akkor, pl. a tıkés réce esetében nagyobb mérető tojások rakása megfigyelhetı (Cunningham és Russel, 

2000), emellett a tojás szikanyagában jóval magasabb koncentrációban jelennek meg az androgének. 

Természetesen a nagyobb tojásba több nutritív anyag is kerül, ez is elısegítheti az utód nagyobb 

rátermettségét, jobb túlélési esélyét. Zebrapintyek esetében figyelték meg, hogy attraktív hímmel való 

párosodást követıen a lerakott tojásokban magasabb androgén-koncentráció volt mérhetı (Gil és mtsai, 

1999). Az utódok ivarmegoszlását is érintheti az irányított szexuál szteroid depozíció, mert ha több androgén 

kerül a tojás szikanyagába, akkor ez befolyásolhatja, hogy az elsı poláros testbe Z vagy W ivari kromoszóma 

fog kerülni (Petrie és mtsai, 2001).  

 Ez a néhány ismert adat arra utal, hogy madarak esetében is fennáll az utód maternális eredető 

epigenetikus „befolyásolásának” lehetısége, sıt nem kizárt az, hogy a tojásszám modulációja, illetve a 

fészekalj egy részének sokszor nehezen megmagyarázható pusztulása arra lenne visszavezethetı, hogy a tojó 

egyfajta adaptációs stratégiát alkalmazva befolyásolni képes az utódszámot és ezen keresztül egy teljes 

populáció életben maradásának esélyeit (Sasvári és mtsai, 1999; 2001). 
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A stressz hatása az utódokra 

 

 Az utódvizsgálatoknál felmerül a kérdés, hogy a tojót ért stresszhatások hogyan befolyásolják a 

következı nemzedéket. Az emlısöknél már régóta ismert, hogy ha egy vemhes nısténynél glükokortikoid 

kezelést alkalmazunk, akkor az utód(ok) születési testtömege szignifikánsan alacsonyabb lesz, mint a 

kontroll csoportban (Weinstock és mtsai, 1998). Ez a hatás jelentkezik mind krónikus, mind akut stressz 

alkalmazásánál is. Azt is megfigyelték, hogy a reprodukciós ráta jóval alacsonyabb a szubdomináns hímekkel 

történt párosodást követıen, mivel a rangsorért folytatott harcban történt alulmaradás a glükokortikoid 

koncentráció növekedését okozza, amely szupresszálja a hím reprodukciós kapacitását (Creel, 2001). A 

domináns egyedek tanulmányozásakor az is kiderült, hogy a plazmában az alap glükokortikoid érték 

magasabb, mint a szubdomináns egyedeknél, de egy szociális rangsorért vívott harc után a szubdomináns 

egyedekben magasabb glükokortikoid szintet lehet kimutatni, mint a domináns egyedekben. Ez a jelenség 

mind madaraknál, mind emlısökben (rágcsálók, fıemlısök, ragadozók) megfigyelhetı (Creel, 2001). 

 Mind vadon élı madaraknál, mind pedig a baromfitenyésztésben fontos (sıt a technikai civilizáció 

kiterjedésével egyre fontosabb) a szülıi generációt ért stresszhatások utódokra való áttevıdésének a 

kérdésköre.  

 A madárfiókák fenotípusát nemcsak a genetikai örökítıanyag átadása befolyásolja, hanem egyéb 

epigenetikus maternális hatások is. Az együttes anyai hatást a tojásszikbe deponált különbözı biológiailag 

aktív vegyületek készletének átadása jelenti, ezek a bioaktív anyagok lehetnek: maternális RNS, különbözı 

fehérjék, antitestek, antioxidánsok, vitaminok, hormonok, stb., amelyek nélkülözhetetlenek az 

embriófejlıdéshez. 

 Az utódfejlıdést indirekt genetikai hatások is módosíthatják, ilyen például a szülıi táplálás a 

fiókanevelés alatt, hiszen a sikeres táplálékszerzés részben a szülık genetikai tulajdonságaitól függ, ha 

mindkét szülı „jó genetikai hátérrel rendelkezik”, akkor sikeresebbek lesznek a fiókanevelésben és a fióka 

fejlıdése is optimális lehet. Természetesen létezik a másik oldal is, az ún. indirekt környezeti hatások is, ezek 

alatt azt értem, hogy a környezet determinálja a táplálék mennyiségét és minıségét és ezen keresztül 

befolyásolja a fészekalj fejlıdését (Groothuis és mtsai, 2005). 

Az alábbi sematikus vázlat az anyai hatásokat szemlélteti (1. ábra). 
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1. ábra: Anyai hatások az utód fenotípusára és fejlıdésére (Groothuis és mtsai, (2005) nyomán 
módosítva) 

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

 

Maternális stresszhatások emlısökben  

Az anyai szervezetet ért stressz effektusok embriót károsító hatásai elsısorban a központi 

idegrendszer, a hypothalamo-gonadotrop rendszer, valamint a szimpatiko-adrenalis rendszer befolyásolásán 

keresztül jelentkeznek. Igen régóta ismert az, hogy a terhes anyákat ért emocionális zavaró hatások az 

újszülött csecsemıkben szopási problémákat és ennek eredményeként fejlıdési lemaradást okoztak. 

Ugyancsak számos szerzı számolt be arról, hogy szoros összefüggés van az anyákat ért pszichés 

stresszhatások és az újszülöttek születési súlya között (Wadhwa és mtsai, 1993; Lou és mtsai, 1994). Az ilyen 

gyermekeknél gyakori volt a hiperaktivitás és késıbbiekben figyelemvesztési- és tanulási zavarok 

jelentkeztek (Van den Bergh és mtsai, 2005). A néhány év múlva a gyermekekben jelentkezı epilepsziás, 

depressziós, sıt skizofrén tünetek gyakran, s ugyancsak a maternális stressz hatásokra voltak 

visszavezethetık (Kofman, 2002). 

Állatkísérletekben megállapították azt, hogy ha a vemhes patkányokat „footshock” stressz kezelésben 

részesítették, akkor az újszülöttekben a plazma kortikoszteron alapszintjének szignifikáns növekedése lépett 

fel, kontroll újszülöttekhez képest.  
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     Genetikai háttér          Környezet 
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Ha ezeket az utódokat stresszhatásnak tették ki, akkor a noradrenalin és adrenalin szint növekedése nagyobb 

volt a stresszelt anyáktól származó utódokban, ami arra utal, hogy a prenatalis stressz hosszú ideig tartó 

változásokat eredményez az utódok szimpatiko-adrenális rendszerében (Weinstock és mtsai, 1998). 

Ismert továbbá az, hogy a prenatalis stressz által okozott glükokortikoid szekréció-fokozódás megváltoztatja 

a szteroid receptorok mennyiségét a hippocampusban, ami hatással van a hippocampus kialakulására az 

embrionális idıszakban (Takahashi, 1998). Az anyát ért stresszhatás a szerotonin turnovert is módosítja az 

újszülöttekben, amely az agyban 49 %-kal nıtt pl. patkányokban, ugyanakkor az újszülöttekben a 

hippocampus területén a szinapszisok száma jelentıs mértékben csökkent (Hayashi és mtsai, 1998). Az 

anyaállatot ért stresszhatások a fetalis hypothalamo-kortikotrop tengely egészében jelentıs változásokat 

okoznak. Akut körülmények között a gesztációs periódus második felében az embrió az anyát ért 

stresszhatásokra CRF és β-endorfin elválasztás fokozással reagál a hypothalamus területén, illetve a 

vérplazma ACTH és kortikoszteron szintjének növekedésével (Weinstock, 2001). A drasztikus stressz 

effektusok hatása mellett tanulmányozták a tartáskörülmények: az ún. „szociális környezet” hatását is a 

vemhesség idején. A stabil szociális körülmények között élı tengerimalacok hím utódaiban a hypothalamo-

kortikotrop rendszer és mellékvesekéreg késleltetett fejlıdését figyelték meg, amelyet a szimpatiko-adreno-

medulláris rendszer alacsonyabb aktivitása kísért. Ugyanakkor a fiatal állatok tesztoszteron plazma szintje 

nem mutatott eltérést a kontroll állatokhoz képest. Jellegzetesnek találták a stresszelt anyáktól származó 

utódok esetében a magatartásmintázat „infantilizálódását”, elmaradását a stabil szociális környezetben tartott 

anyaállatok utódaitól (Kaiser és Sachser, 2001). 

A maternális stressz az utódban, nem csak az adreno-kortikotrop rendszerre hat, hanem befolyásolni 

képes a gonadotrop tengely szabályzását is. Patkánykísérletekben, az anyát ért stresszhatás az elsıdlegesen 

károsított hippocampus mellett az agykéreg szerkezetének magváltozását is okozta, azaz jelentısen 

csökkentette a hímek agykérgének aszimetriáját és ez által növelte az agykéreg hasonlóságát a nıstényekhez 

(Weinstock, 2001). Ugyancsak megfigyelték, hogy a mellékvese központi szabályzásáért felelıs struktúrák 

mellett a gonadotrop-hypothalamusban, mégpedig elsısorban hímekben morfológiai változások következtek 

be. Már 1972-ben Ward (1972) leírta, hogy a stresszelt anyák hím utódai feminizálódtak. Így csökkent a 

szexuálisan dimorfikus preoptikus area mérete és ugyanakkor az anteroventralis periventrikuláris mag 

mérete növekedett hímekben, vagyis csökkent a hímek és nıstények közti különbség. Az embriófejlıdés 

során elszenvedett stresszhatás más módon is befolyásolta a hypothalamus ivari dimorfizmusát. A 

hypothalamus és az amygdala aromatáz aktivitása csökkent hímekben, míg nıstényekben változatlan maradt. 

A gonadotrop rendszert ért károsító hatások az embriók gonádfejlıdésében is megmutatkoztak.  
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Amennyiben az anyaállatokat immobilizációs, zaj vagy erıs fénystressznek tették ki, akkor a hím újszülöttek 

esetében megfigyelhetı volt az anogenitális távolság csökkenése, amely közelített a nıstényekre jellemzı 

értékhez. Ugyancsak megfigyelhetı volt az újszülöttek heretömegének csökkenése, valamint az ivarérés 

környékén a Leydig-sejtek 3β-hidroxiszteroid-dehidrogenáz aktivitásának csökkenése. Ezek az adatok 

egyértelmően a spermatogenezis és a tesztoszteron-produkció szimultán csökkenésére utalnak (Weinstock, 

2001). A prenatális stressz hatások nıivarú patkány utódoknál is fertilitási és termékenyülési problémákat 

okoztak (Herrenkohl, 1979). 

 

A maternális stresszhatások halakban és hüllıkben 

 Halaknál, a megemelkedett glükokortikoid szint – a kortizol – növelte a szivárványos pisztráng-peték 

(Oncorhynchus mykiss) mortalitását (Pottinger és Carrick, 2000), csökkentette a kikelés utáni lárvaméretet 

egy korall halfajnál (Pomacentrus amboinensis) (McCormick, 1999), valamint tıkehalon (Gadus morhua) 

végzett vizsgálatoknál növelte az abnormális lárvák gyakoriságát (Morgan és mtsai, 1999). 

 Hüllıkben, egy elevenszülı gekkófajnál (Hoplodactylus maculatus) kortikoszteron implantátum 

segítségével megemelt maternális kortikoszteron szint fejlıdési rendellenességeket okozott, néhány esetben 

pedig vetéléshez, illetve az embriók felszívódásához vezetett. Más egyedekben az embriók növekedését, 

fejlıdését lassította (Cree és mtsai, 2003). Egy másik elevenszülı fajnál, az elevenszülı gyíknál (Lacerta 

vivipara) a megemelkedett kortikoszteron koncentráció csökkentette a juvenilis méretet, az utódok 

kondícióját és lassította növekedésüket (Meylan és Colbert, 2005). Más vizsgálatban megállapították, hogy a 

magas glükokortikoid szint megváltoztatta az utódok viselkedését: csökkentette a születés utáni aktivitásukat, 

exploratív viselkedésüket, diszperziójukat, erısítette az utódok philopátriáját, azaz a születési helyhez való 

kötıdésüket (de Fraipont és mtsai, 2000). További érdekes jelenséget is megfigyeltek: a kortikoszteronnal 

kezelt nıstények hím utódainál szignifikánsan magasabb volt a túlélés, míg a nıstény utódok között ebben a 

tulajdonságban nem okozott semmilyen változást a maternális glükokortikoid kezelés. Tehát a hím 

utódoknak egyfajta adaptív elıny jelentett az anyát ért stresszhatás (Meylan és Colbert, 2005). A kaliforniai 

foltosoldalú gyíknál (Uta stansburiana) a nıstényekbe a szaporodási ciklus megkezdése elıtt kortikoszteron 

implantátumot ültettek szubkután, ez a megemelt glükokortikoid koncentráció megjelent a tojásszikben is, és 

az ebbıl kikelt utódok agresszivitását fokozta (DeNardo és Sinervo, 1994). 
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Maternális stresszhatások és szteroid allokációk madarakban 
 

Tojásszikbe deponált szteroidok 

 A tojásszteroid vizsgálatok már az 1920-as évekre vezetnek vissza, bár ezek a korai direkt bioassay-k 

nem tőntek túl megbízhatónak, sıt esetek többségében sikertelennek is bizonyultak. A meghatározások 

fıként az ösztrogénekre irányultak (Hertelendy és Common, 1965). Más vizsgálatok a tojó hormonális 

befolyásolására irányultak. 1942-ben Riddle és Dunham publikálta elıször, hogy az ösztrogénnel kezelt 

tojótyúkoktól származó tojásokból kikelı kiscsibék feminizálódtak, és ez igaz volt akkor is, amikor csak a 

tojásokat kezelték. A második mérföldkı az volt, amikor 1972-ben Acros bizonyította, hogy radioaktív 

ösztrogénekkel (ösztradiol és ösztron) kezelt tojótyúkok tojásaiban is mérhetıek voltak a radioaktív 

ösztrogének, tehát igazolta a szteroidok beépülését a szikbe és emellett még feltételezte, hogy a szteroid 

mennyiség hat a tojásban fejlıdı embrióra is. 

 Azonban, a valódi áttörést mintegy egy évtizede Schwabl (1993) munkája hozta, aki a tojásszikbıl 

Radio Immuno Assay-vel rutinszerően megoldotta a különbözı szteroid hormonok kimutatását. İ igazolta 

elıször, hogy a kanári (Serinus canaria) és zebrapinty (Taenopygia guttata) tojássárgája nagy mennyiségő 

androgént tartalmaz (elsısorban tesztoszteront (T), dihidrotesztoszteront (DHT) és androszténdiot (A4)). Kis 

mennyiségben - de mindkét faj tojásaiból- tudott 17-β-ösztradiolt (E2) kimutatni, emellett sikerült még 

kortikoszteront is detektálni –igaz, igen kis mennyiségben- és csak a zebrapinty fajnál.  

 A fent említett szteroidokon túl még sikeresen kimutattak a szikbıl trijódtironint és tiroxint (McNabb 

és Wilson, 1997) és progeszteront (P4) (Lipar és mtsai, 1999b), végül munkacsoportunknak sikerült egy 

másik androgént mérni, a dehidro-epiandroszteront (DHEA) (Szıke és mtsai, 2004, 2005). A legtöbb kutatás 

az androgénekre fókuszál, pedig az ösztrogéneknek illetve a kortikoszteronnak is jelentıs lehet az 

embriófejlıdésben betöltött szerepe. Ez a tudományterület jelen idıszakban reneszánszát éli a különbözı 

viselkedésbiológiai, ökológiai és stresszélettani kutatásokban. 

 

Vajon hogyan jutnak a hormonok a szikbe?  

 Sajnálatos módon még kevés irodalmi adat áll rendelkezésünkre. Eddig még nem tisztázott az a 

kérdés sem, hogy aktív- vagy passzív úton történik a szteroidok szikbe történı beépülése. A szteroidok 

szerepe az utód fenotípusára nem megkérdıjelezhetı, ezért egy pontos szabályozó mechanizmusnak kell 

mögötte állnia. A túl magas androgén koncentráció káros az embriónak, tehát a tojónak valahogy meg kell 

akadályoznia a vérkeringésében cirkuláló szteroidok átjutását a fejlıdı petébe (Gil, 2003).  



   
 
 

 

157 
Szıke et al. / AWETH Vol 5. 2. (2009) 

Ezt támasztják alá a következı eredmények is: japánfürj tojóba injektált radioaktívan jelölt tesztoszteron 

esetében a beadott összes mennyiségnek csupán 0,1%-a jutott át tojásba (Hackl és mtsai, 2003), tojótyúknál 

radioaktívan jelölt kortikoszteron intra vénás injekció után, a szikben a jelölt szteroid 1%-a jelent meg 

(Rettenbacher és mtsai, 2005). A fenti eredmények alapján, azonban a szisztémás keringésbıl történı 

beépülés nem túl valószínő. Egy másik hipotézis szerint, a tüszık granolosa és theca sejtjeiben szintetizált 

különbözı szteroidok épülnek be a szik külsı rétegeibe (Gil, 2003). A tüszık szteroid produkcióját illetı 

irodalom rendkívül gazdag. Régóta ismert, hogy a preovulációs tüszı granulosa-ja a progeszteronnak, míg a 

theca sejtek az ösztrogéneknek és androgéneknek legfıbb forrása (Huang és mtsai, 1979). A szteroid 

szintézis ún. „háromsejtes-modellje” szerint (Porter és mtsai, 1989) a granulosa által termelt progeszteront a 

theca interna sejtek androgénné konvertálják, amelyet aztán a theca externa sejtek alakítanak át ösztradiollá, 

mindamellett, hogy a theca interna sejtek a granulosa-tól függetlenül is képesek progeszteront és 

androgéneket elıállítani (Nitta és mtsai, 1991). A theca internában mért ösztradiol valószínőleg diffúzió 

révén jut el a theca externából, vagyis feltételezhetıen parakrin módon (Kato és mtsai, 1995). A granulosa és 

theca sejtek szteroid szintézisének szabályozása a preovulációs tüszıméretnél már elsısorban LH 

szabályozás alatt áll, adenilil cikláz/cAMP függı messenger közvetítésével, amely rendszer egyre 

érzékenyebbé válik az ovuláció közeledtével (Tilly és Johnson, 1990).  

  

Szikbe deponált androgének szerepe 

 A leginkább kutatott terület a szikbe deponált androgének kérdésköre, s ennek talán az is a 

magyarázata, hogy igen nagy mennyiségben fordulnak elı a szikben, túlnyomóan a tesztoszteron (T) 

dominancia a jellemzı. Az eddig vizsgált madárfajok közül csak egy fajnál, a pásztor gémnél (Bubulcus ibis) 

találtak egyedül androszténdion dominanciát (Schwabl, 1997). 

 Számos vizsgálat irányult arra, hogy a kísérletesen manipulált szik androgén koncentráció miként hat 

az embriófejlıdésre és a kikelt fiókák különbözı egyedfejlıdési stádiumaiban. A mesterségesen megemelt 

szik T szint hatására az ún. táplálék-kéregetés gyakorisága nıtt és ezáltal a fióka testtömeg-gyarapodása 

intenzívebbé vált (Schwabl, 1993). A pirosvállú csirögénél (Agelaius phoeniceus) a megemelt tesztoszteron 

koncentráció egyenes arányban áll a nyaki izmok méretével (Lipar és Ketterson, 2000). A szikben található 

androgén erıs pozitív korrelációt mutat - seregélynél is - a kikeléskori izom tömeggel (Lipar, 2001). A 

dankasirályon (Larus ridibundus) végzett kutatások azt igazolták, hogy a T injektált tojások hamarabb keltek, 

azaz csökkent az inkubációs periódusuk, így mérsékelve a kelés aszinkrónia jelenségét (Eising és mtsai, 

2003a).  
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Valamint a táplálékkérı viselkedésük is intenzívebbé vált (Eising és Groothuis, 2003), aminek következtében 

gyorsabban nıttek és nagyobb testméretőek lettek, és testvéreikkel szembeni kompetitív elınyük is 

hatékonyabbnak bizonyult (Eising és mtsai, 2001).  

 A fenti eredmények azt sugallják, hogy a kísérletesen megemelt T szint már embrionális korban, in 

ovo fejtheti ki hatását, bár ezen elméletnek kissé ellentmond, hogy a füstifecskénél (Hirundo rustica) a szikbe 

deponált koncentráció pozitívan korrelált a fiókák növekedési erélyével, de keléskor nem volt különbég a 

kelési testtömegben és méretben (Gil és mtsai, 2006). Teljesen ellentétes eredményt is publikáltak, a tarka 

vércsénél (Falco sparverius), ahol is a tojásba injektált tesztoszteron az inkubációs idıt hosszabbította, 

csökkentette a fiókák növekedési erélyét, valamint túlélésüket (Sockman és Schwabl, 2000). Ezenfelül a T-

injektált tojásokból kikelı fiókákban magasabb plazma kortikoszteron szintet mértek, mint kontroll 

társaikban (Sockman és Schwabl, 2001). Természetesen ez az emelkedett glükokortikoid szint csökkent 

növekedéssel párosult.  

 A fentiek alapján két eltérı mechanizmus állhat a szik androgén koncentráció és a fiókák növekedési 

erélye összefüggés hátterében: (1) az androgének ún. direkt fiziológiai hatása a növekedési rátára, a fokozott 

anyagcsere és (2) a viselkedésbiológiai hatásai, mint pl. a táplálékkérı viselkedés és a testvérek elleni 

agresszió fokozódása (Gil, 2003). 

 Schwabl (1993) elsı vizsgálatai alapján bizonyítást nyert, hogy a kanári tojásaiban a tesztoszteron 

mennyiség fokozatosan nıtt a lerakott tojások számával. A feltevés szerint a növekvı androgén koncentráció 

kompenzálja a késıbb lerakott tojás és utód „hátrányosabb” helyzetét (Schwabl, 1996), valamint - a már 

említett - kelés szinkronizálásához is hozzájárul, emellett a szik tesztoszteron tartalma és a kikelt fiókák 

agresszivitása és életrevalósága között határozott pozitív összefüggés volt kimutatható (Eising és mtsai, 

2001). A tojásrakás sorrendjétıl függıen lehet csökkenı és növekvı androgén depozíció, illetve 

véletlenszerő (azaz nem függ a lerakás sorrendjétıl). 

 

Az eddig vizsgált fajoknál három stratégiát írtak le: 

1. A deponált androgén mennyiség nı a lerakott tojások sorrendjétıl függıen, ilyen allokációt figyeltek 

meg a már említett fajokon (kanári és dankasirály) kívül a pirosvállú csirögénél (Lipar és Ketterson, 

2000), a tarka vércsénél (Sockman és Schwabl, 2000), küszvágó csérnél (Sterna hirundo) (French és 

mtsai, 2001) és házi verébnél (Mazuc és mtsai, 2002). 
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2. Szik androgén tartalom csökkent az egy fészekaljban lerakott tojások sorrendjével. Ezt a jelenséget 

figyelték meg a pásztorgémnél (Schwabl és mtsai, 1997), győrőscsırő szárcsánál (Fulica americana) 

(Reed és Vleck, 2001) és zebrapintynél (Gil és mtsai, 1999), bár ez utóbbi fajnál olyan eredményeket 

is közöltek, hol nem volt összefüggés az androgén tartalom és a szekvencia között (Ward és mtsai, 

2001). 

3. Az eltérı androgén depozíció nem függ össze, hogy hányadiknak számít a fészekaljban. Ez az 

allokáció volt jellemzı az amerikai ökörszemre (Troglodytes aedon) (Ellis és mtsai, 2001), a japán 

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

 

 A tojásokban egymástól és a tojótól is függetlenül fejlıdı fiókák, tehát nemcsak génkészletükben 

különbözhetnek, hanem az anyjuktól „útravalóul” kapott szteroid mennyiségekben is. A tojásba deponált 

hormonok kapcsolatot jelentenek két generáció között és emellett a tojók eltérı „életkimeneteleket” 

biztosítanak utódaiknak, a tojásrakás sorrendjétıl függıen akár egy fészekaljon belül is. A tojó számára az 

egyenlıtlen androgén eloszlás hatásos (eleve elrendelt) mechanizmus arra, hogy befolyásolja a testvérek 

közötti versengés kimenetelét (Schwabl és mtsai, 1997; Lipar és mtsai, 1999a; Whittingham és Schwabl 

2002). 

 

 A „Differenciált Allokáció Hipotézis” az eredeti megfogalmazás szerint azt mondja ki, hogy azok a 

tojók, amelyeknek vonzó párjuk van, jobban segítik utódaikat, mint azok, amelyeké kevésbé attraktív 

(Burley, 1988). Ez az eltérı maternális befektetés megjelenhet a fészekalj ivararányának eltolásában 

(Ellegren és mtsai, 1996), a fészekaljméretben (Petrie és Williams, 1993) és a tojásméretben (Cunningham és 

Russel, 2000). Ez a hipotézis az androgén depozíciónál is megfigyelhetı, létezik preferenciális és 

kompenzatórikus allokáció is (Pilz, 2003).  

 

• Prefenciális differenciált allokáció: 

 Gil és mtsai (1999, 2006) kimutatták, hogy a zebrapinty és a füsti fecske (Hirundo rustica) tojók, ha 

attraktív párjuk van, emelik tojásaik átlagos androgén szintjét. Ugyanezt a jelenséget figyelték meg tıkés 

récéknél (Anas plathyrhynchos), sıt itt a magasabb androgén allokáció magasabb tojástömeggel is párosult 

(Cunningham és Russel, 2000). Természetesen a nagyobb tojásba több nutritív és más biológiailag aktív 

anyag is kerülhet, amelyek elısegíthetik az utód nagyobb rátermettségét, jobb túlélési esélyét. A kanári tojók, 

ha számukra vonzó éneket hallanak, szintén növelték az androgén koncentrációt (Gil, 2004).  
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Michl és mtsai, (2004) örvös légykapónál (Ficedula albicollis) megfigyelték, hogy nem a hím attraktivitása, 

hanem az életkora a döntı szerepő az androgén allokáció szempontjából. Házi verebeknél a csoportban 

betöltött szociális rangsor is befolyásolta a magasabb androgén allokációt, ennek következtében a domináns 

tojó utódainak jobb volt a túlélésük és a rátermettségük is jobbnak bizonyult (Strasser és Schwabl, 2000).  

A fészekaljak között tehát nemcsak a génkészletekben lehet különbség, hanem az embriófejlıdést támogató 

hormonális környezetben is. Tehát az ún. „jobb minıségő” utódok fenotípusát az attraktív, vagy idısebb, 

tapasztaltabb, nagyobb túléléső apától öröklött gének és a fokozott anyai befektetés együttesen alakíthatják.  

 

• Kompenzatórikus differenciált allokáció: 

 A „Differenciált allokáció” hipotézise kiterjeszthetı a kompenzációs irányba is. Eszerint a tojó akkor 

növeli befektetését, ha kevésbé vonzó, gyengébb genetikai háttérrel rendelkezı a párja van. Ezt a 

kompenzációs stratégiát találták a füsti fecskénél (Hirundo rustica), ahol a tojók több luteint deponáltak 

tojásaikba, amikor kevésbé vonzó párt találtak maguknak (Saino és mtsai, 2003). 

Az eltérı szik androgén depozíció közvetetten arra utal, hogy ez a mechanizmus költséges. Ha ez így van, 

akkor a befektetés mértéke és a tojó minısége között összefüggést tételezhetünk fel. A tojó minıségétıl 

függı androgén allokációt eddig három vizsgálat támasztotta alá, seregély esetében az idısebb tojó, füsti 

fecske esetében a korábban érkezı tojók fészekaljaiban volt magasabb a tesztoszteron koncentráció (Pilz és 

mtsai, 2003; Gil és mtsai, 2006) A háromujjú csüllıknél (Rissa tridactyla) a tojásszikbe több immunglobulint 

deponáló tojók fészekaljaiban a tojás androgénszintek is magasabbak voltak (Gil, 2003). 

 A másik hipotézis a „Fiziológiai Epifenomenon” tézise, mely azt mondja ki, hogy a szikben 

megjelenı androgének ovariális melléktermékek, melyek szintézise a tojó fiziológiai státuszától függ (Pilz, 

2003). 

 

De vajon mi az „ára” a szikbe deponált androgéneknek? Meddig célszerő növelni a szteroid mennyiségeket? 

1. Immundepresszió 

Számos szerzı beszámolt már az androgének és glükokortikoidok immunrendszerre gyakorolt káros 

hatásairól is (Folstad és Karter, 1992; Da Silva, 1999), mivel megemelkedett koncentrációban 

immundepressziót okozhatnak, amely az enzimatikus antioxidáns rendszer gyengülésén vagy az oxidatív 

stressz indukálásán keresztül hat (Chainy és mtsai, 1997). Egy kísérleti példa is igazolja ezt a hipotézist, mely 

szerint a megemelkedett szik T koncentráció magasabb plazma kortikoszteron értékeket indukált a fiókákban. 

(Sockman és Schwabl, 2000).  
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Feltételezhetı, tehát valamilyen mechanizmus a tojók szabályozniuk kell a szteroid allokációt, hiszen az in 

ovo fejlıdı embrióknak tolerálniuk kell a magasabb immundepresszióval járó androgén befektetést.  

2.  Metabolikus „költség” 

A megemelt szik androgén szint növeli a fiókák energiafelhasználását (metabolikus költségét) (Eising és 

mtsai, 2003b). 

3. A tojó reprodukciós kapacitásának csökkenése 

A megemelt androgén depozíció megemelheti a tojó vérplazma androgén szintjét, és ez zavart okozhat a 

fészeképítési viselkedésben, de a tojásrakás és kotlási magatartási formák is károsodhatnak (Nelson, 2000).  

4.  Predáció veszélye 

Azok a fiókák, akiknek intenzívebb a táplálékkérı magatartása és hangosabbak nagyobb valószínőséggel 

válnak egy ragadozó áldozataivá (Haskell, 1994). Amennyiben elfogadjuk, hogy a megemelt androgén 

allokáció és a gyakoribb táplálékkérı viselkedés között pozitív összefüggés van, akkor ez a befektetés igen 

nagy rizikóval jár a populáció egészét is tekintve (Gil, 2003). 

5. Maladaptív (evolúciósan hátrányos) testvér agresszió  

A magas szik androgén koncentráció maladaptív (károsodott adaptációs képesség) fészekalj redukcióhoz 

vezethet, melyet bizonyos mértékben kompenzálhat a gyorsabb testtömeg-gyarapodás. Emellett az 

erıteljesebb növekedési erély és a gyakoribb táplálékkérés a szülık fokozottabb igénybevételét követeli meg 

(Royle és mtsai, 1999). 

6. Ivararány optimalizálás 

Az androgén koncentráció-változásnak lehetnek az ivareloszlásra vonatkozó hatásai. Ha felborul a kényes 

egyensúly, akkor ivararány eltolódás is felléphet (Gil, 2003). 

 

17-β-ösztradiol (E2) allokáció hatásai az utódokra 

 A szikbe deponált 17-β-ösztradiol hatásairól igen kevés irodalmi adat áll rendelkezésünkre. A 

különbözı irodalmi adatok mind megegyeznek abban, hogy jóval kisebb mennyiségben találhatóak az 

ösztrogének a tojásszikben, mint a különbözı androgének (French és mtsai, 2001; Elf és Fivizzani, 2002). A 

küszvágó csérnél (Sterna hirundo) megfigyelték, hogy az androgénekhez hasonlóan a tojásrakás sorrendjével 

az E2 depozíció is összefüggött, e fajnál a 3 tojásos fészekalj a jellemzı és fokozatosan nıtt a koncentráció, a 

legkisebb értékeket az elsı tojásokban a legmagasabb értékeket a harmadik tojásokban mérték (French és 

mtsai, 2001). Az ösztrogénnel kezelt tojótyúkoktól származó tojásokból kikelı hímivarú kiscsibék 

feminizálódtak, és ez igaz volt akkor is, amikor csak a tojásokat kezelték (Riddle és Dunham, 1942; 

Faucounau és mtsai, 1995).  
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A tojásba injektált E2 hatására a japán fürj hímembriókban a balodali here ovotestis-szé (szövetében 

spermatogenetikus és ovogenetikus egységek egymás mellett találhatók) alakult át, a jobb oldali pedig 

atrofizálódott (Razia és mtsai, 2006). Emellett a megemelt E2 koncentráció a bursa Fabricii szupresszióját is 

okozta, azaz a szerv tömege csökkent az ösztrogén kezelés hatására (Zarrow és mtsai, 1961). A kikelt napos 

állatok testtömegében nem volt különbség a kontrol csoporthoz képest (Razia és mtsai, 2006). Zebrapintynél 

írták le, hogy a közvetlenül tojásrakás elıtti periódusban E2-vel injektált tojók szignifikánsan több nıivarú 

utódot produkáltak kontroll társaikhoz képest (Williams; 1999, Williams és mtsai, 2001). A szubkután 

implantált ösztrogénnel kezelt tojók utódainál alacsonyabb volt a kirepülési siker (Williams, 1999). Ezt a 

kísérletet megismételték (von Engelhardt és mtsai, 2004), de ık csak részben kaptak hasonló eredményt, 

vizsgálataik szerint, csak a kikelt utódok ivararánya változott meg, mert embrionális korban magasabb volt a 

hímivarú embriók mortalitása. Az E2 kezelés hatására mintegy 12 órával csökkent az inkubációs idı, azaz fél 

nappal korábban keltek a kezelt tojásokból származó zebrapinty fiókák, emellett a testtömeg-gyarapodásuk is 

intenzívebb volt kontroll társaikhoz képest, 7 napos korukban pedig, szignifikánsan nagyobbak voltak (von 

Engelhardt és mtsai, 2004). 

 

Progeszteron (P4) allokáció hatásai az utódokra 

 A tojásszikben detektált progeszteron koncentrációk és az in ovo fejlıdı embriókra gyakorolt 

hatásairól eddig egyetlen irodalmi adatot találtam, olyan japánfürj csoportban, amelyeket korábban nem 

szoktattak emberhez, ott egy 15 napig tartó folyamatos emberi jelenlét a szik P4 tartalmát növelte, a magas 

P4 szint pedig késleltet keléssel járt, a kikelt csibék mortalitásában azonban nem volt különbség (Bertin és 

mtsai, 2008). Számos közlemény foglalkozik azonban azzal, hogy miként változik a tüszı maturációval a 

progeszteron produkció. A frissen megtojt tojás szikanyagában – a 2. számú sematikus ábra is sejteti –, hogy 

a szik legkülsı rétege tartalmazza a legnagyobb koncentrációban a P4-t, az E2 koncentráció a legbelsı 

rétegben a legmagasabb, míg a legmagasabb T tartalmat a szik középsı részén mérték (Forgó és mtsai, 

1988a,b; Lipar és mtsai, 1999b).  
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2. ábra: Sematikus ábra a follikuláris szteroid koncentráció-változásokról a tüszı érése folyamán (Bahr 

és mtsai, 1983 és Lipar és mtsai, 1999b nyomán) 
 

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) hatásai az utódokra 

 A DHEA mind emberben, mind egyéb gerinces állatfajokban sokáig „rejtélyes” adrenális szteroidnak 

számított, noha Butenand, danzig-i kémikus már az 1930-as években izolálta emberi vizeletbıl, sıt 

szerkezetét is igazolta (Goodson és mtsai, 2005). A DHEA és a dehidro-epiandroszteron-szulfát (DHEA-S) 

elsıdleges keletkezési helye a mellékvesekéreg (fıként a zona reticularis), de a petefészek theca sejtjei is 

szintetizálják (Orth és mtsai, 1992). Azonban az elmúlt 15 évben fedezték még fel, hogy emberben, 

emlısökben, madarakban és kétéltőekben a központi és perifériás idegrendszerben is jelentıs DHEA 

koncentráció található, sıt ezek a szteroidok jórészt koleszterolból, vagy más szteroid prekurzorból itt 

szintetizálódnak a glia elemekben és az idegsejtekben (Tsutsui és mtsai, 1999). A madarakban a DHEA 

szintézisének elsıdleges helye a diencephalon és a mesencephalon, s így ennek a neuroszteroidnak a szerepe 

feltehetı a neuroendokrin funkciók modulációjában is (Ukena és mtsai, 2000). 

 A DHEA elválasztása a humán és az emlıs adatok szerint cirkadiális jellegő és a kortizol profilra 

jellemzı (Garde és mtsai, 2000). Patkányokban, mint anti-stressz hormon hat, gátolja a stressz okozta 

testtömegcsökkenést, mellékvese tömegnövekedést, a glükokortikoid receptorszám növekedést a májban, 

lépben és a thymusban (Hu és mtsai, 2000). Ezek az élettani jelenségek is igazolják a glükokortikoidokkal 

szembeni antagonizmusát (McIntosh és mtsai, 2000).  
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Ezt az inverz hatást támasztja alá az a megfigyelés is, hogy a 21-hidroxiláz gátlása a DHEA produkció 

növelését és a kortizol szintézis csökkenését okozta (Mesiano és mtsai, 1999).  

 Madaraknál egyetlen olyan vizsgálatot találtam, ahol a fióka rátermettségét, agresszivitását, 

stressztőrı-képességét vetették össze a plazma DHEA szintjével, illetve T és kortikoszteron (B) 

koncentrációval. Az álarcos szula (Sula granti) általában 2 tojást rak és az elsı fióka mindig elpusztítja a 

másodikat, kilöki a fészekbıl. A DHEA koncentráció mindig az elsı fiókában, még a másik kibújása elıtt a 

legmagasabb, míg a T és B a második fióka megjelenésekor mutatja a legnagyobb koncentrációt (Ferree és 

mtsai, 2004), tehát a magas DHEA szint mintegy „vésztartalék-ként” funkcionál, szükség esetén –kikel a 

testvér- gyorsan átalakulhasson tesztoszteronná. A tesztoszteronnál már említettem, hogy igen költséges a 

tojásba allokált magas T tartalom, talán alternatív módja lehet a DHEA deponálás is, mert ez a szteroid 

könnyen konvertálódhat tesztoszteronná: DHEA (3β- hidroxyszteroid-dehidrogenáz (HSD) enzim) →A4 

(17β-HSD enzim) →T (Hau és mtsai, 2004, Soma és mtsai, 2004). 

 

Kortikoszteron (B) allokáció hatásai az utódokra 

 Kevés irodalmi adat áll rendelkezésünkre arról, hogyan és miként transzportálódik a madarakban az 

elsıdleges glükokortikoid, a kortikoszteron a tojásszikbe és ez az ott jelenlevı számottevı mennyiség, 

hogyan hat az embrió fejlıdésére. Bár az összes eddig detektált szteroidok közül a kortikoszteron 

koncentrációk bizonyultak a legkisebb mennyiséget adó szteroidnak (Schwabl, 1993, Hayward és Wingfield, 

2004). Tojótyúkoknál a triciált-kortikoszteron injekció beadása után egy nappal a legnagyobb radioaktivitás 

az albumen frakcióban és a tojásszik legkülsı rétegében volt detektálható, míg a legmagasabb értéket a 

kezelések 4.-7. napján mérték és akkor már a szik belsejében volt a legmagasabb az aktivitás (Rettenbacher 

és mtsai, 2005). Hayward és Wingfield (2004) vizsgálatai azt mutatták, ha japán fürj tojókba kortikoszteron 

szilasztik implantátumot subcutan ültettek, akkor ennek következtében szignifikánsan magasabb 

kortikoszteron koncentrációt mértek a tojásszikben. Tehát igazolták, hogy a vérplazmában detektált 

magasabb glükokortikoid koncentráció összefüggésben áll a szikben található magasabb értékkel. A 

megemelkedett szik-kortikoszteron tartalom csökkentette a kezelt csoport tojásainak kelési százalékát, sıt az 

ezekbıl kikelı fürjcsibék lassabban nıttek, fejlıdtek, mint kontroll társaik. Emellett a kezelés növelte a 

hypothalamo-hipofízis-mellékvese tengely szenzitivitását a kikelt fiókákban. A sárgalábú sirálynál (Larus 

michahellis) a megemelkedett szik-kortikoszteron nem okozott fokozott inkubáció alatti embriómortalitást, 

azonban a kelési idıt meghosszabbította. A keltetés alatt a kortikoszteronnal kezelt tojások tömegvesztése 

szignifikánsan magasabb értéket mutatott a kontroll csoport tojásaihoz viszonyítva.  
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E két jelenség együttesen arra utalhat, hogy a megemelkedett glükokortikoid koncentráció lassítja az 

embriogenezist (Rubolini és mtsai, 2005). Az injektált kortikoszteron tyúkfajban is retardálta az 

embriófejlıdést és csökkentette a napos csibék testtömegét (Eriksen és mtsai, 2003). Az elıbb említett sirály 

fajnál a kortikoszteron injekció csökkentette perinatális (a belsı pattogzás) korban az embrió hangadásának 

gyakoriságát és intenzitását. Emellett a fiókák táplélékkérı magatartására is negatív hatással volt, 

csökkentette a gyakoriságát és hangerejét (Rubolini és mtsai, 2005). A kevésbé intenzív táplálékkérés a fióka 

fejlıdésében való elmaradását okozhatja, amely alacsonyabb testtömeggel és csökkent tarsus hosszal jár. 

Jelen vizsgálatban azonban nem volt statisztikailag igazolható különbség sem a testtömegben, sem pedig a 

tarsus méretében (Rubolini és mtsai, 2005). Ezzel ellentétes eredményeket kaptak Kitayski és mtsai, (2001) 

háromujjú csüllınél, ahol a szülıknek kortikoszteron implantátumot ültettek be és a tojásaikból kikelı fiókák 

táplálékkérı magatartása intenzívebbnek bizonyult kontroll társaikhoz képest. Füsti fecskénél a tojásba 

injektált kortikoszteron hatására csökkent a kelési siker (Saino és mtsai, 2003), csökkent az utódok 

tömeggyarapodása, valamint a teljes kitollasodásukat is késleltette, azonban a fészekalj mortalitása nem 

változott meg (Saino és mtsai, 2005). 

 A kortikoszteron injektált tojásokban fejlıdı tyúkembriók mortalitása az inkubáció elsı hetében volt 

a legmagasabb, 15-20 %-kal kaptak magasabb értéket, mint a csak szezámolajjal kezelt kontroll tojásokban 

(Janczak és mtsai, 2006). Hasonló eredményt kaptunk saját házityúkon végzett vizsgálatunkban, ahol a 

tojásszikben a stressz hatásra megemelkedett kortikoszteron koncentráció, 15-23%-os embrió mortalitást 

okozott az inkubáció elsı öt napjában (Szıke és mtsai, 2006). Lay és Wilson (2002) azt találták, hogy a 

kortikoszteron injektált tojásokból kikelı kiscsibék agresszivitása csökkent, míg Janczak és mtsai, (2006) 

szerint a kezelés hatására a kiscsibék ember iránti félelme fokozódott. 

 Hayward és mtsai, (2005) divergens szelekcióval elıállított 2 japán fürj vonalat hasonlított össze. 

Kiválasztottak egy alacsony fiziológiás kortikoszteron plazma szinttel rendelkezı japán fürj vonalat és egy 

magas fiziológiás értekkel rendelkezı csoportot, majd a csoportokat áthelyezték egy másik épületbe és 2 órás 

takarmány-, illetve vízmegvonást alkalmaztak. 3 nap múlva visszahelyezték ıket a megszokott, eredeti 

helyükre. A kísérlet közben ellenırizték a tojók vérplazma kortikoszteron értékeit, majd a kísérlet hetedik 

napján összegyőjtötték a tojásokat is. A magas fiziológiás értékeket mutató csoport tojásaiban 96%-kal 

magasabb kortikoszteron szinteket detektáltak, mint az alacsony fiziológiás értéket mutató csoportnál, tehát 

ugyanazon stresszor hatására a glükokortikoid szint jóval magasabb emelkedést mutatott a bazális értékekhez 

képest.  
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Tojásméret változásai 

 Számos munka igazolta, hogy egy adott fajon, sıt egyeden belül a tojásméret változó és a tojások 

nagyságával arányosan nı azok szárazanyag- és energia tartalma (Etches, 1996; Cichon, 1997).  

 A tojásméret befolyásolási lehetıségérıl az állattenyésztési szakirodalomban számos technológiai 

leírás foglalkozik, hiszen árutermelı állományoknál, hol a nagymérető-, hol a kismérető tojást keresi a piac, a 

fogyasztási szokásoktól függıen. 

 A tojásméret öröklıdhetısége magas h2 értékő, tehát a genetikai háttértıl függ elsısorban, de 

különbözı tartástechnológiai módszerekkel befolyásolható bizonyos mértékben. Fontos a felnevelés alatti 

optimális testtömeg-gyarapodás, a helyes takarmányozás, hımérséklet és a fényprogram (Technical Bulletin-

Hendrix Poultry Breeders, 2004).  

 A túl nagy mérető tojások képzıdésének az alábbi okai lehetnek: túlzott takarmánybevitel (magas 

energia-, protein, aminosav bevitel), alacsony hımérséklet, ami fokozottabb takarmány felvétellel jár. 

Fényprogramok közül a megszakított világítási protokollal lehet tojásméretet növelni. Ugyancsak a tojás 

méretének növekedését okozza a felnevelés alatti rossz tartási körülmény, illetve a helytelen, az életkornak 

nem megfelelı takarmányadagolás (Etches, 1996). Ezek a tartástechnológiai anomáliák részben stresszorként 

is hathatnak. 

 A túl kismérető tojások képzıdésének a következı okai lehetnek: hiányos (energia-, fehérje, 

esszenciális zsírsav- tartalmat is tekintve) és mennyiségileg sem elegendı takarmányellátás, alacsony 

testtömeg a tojástermelés megindulásakor. A hosszú ideig tartó vízmegvonás, vagy nem megfelelı itató-

berendezések, valamint a túl magas teremhımérséklet, illetve az elégtelen szellıztetés is a tojásméret 

csökkenését idézhetik elı (Technical Bulletin-Hendrix Poultry Breeders, 2004). 

 A megfelelı mérető tojás a vadmadár fajoknál is a szaporodási siker egyik alappillére. Elsıdleges 

jelentıségő a tojó tömege és kondíciója (Smith és mtsai, 1993, Hargitai és mtsai, 2005), amely feltételezi a 

megfelelı mennyiségő és minıségi táplálékot (Galbraith, 1988). A tojásméret korrelálhat a tojó életkorával, 

illetve tapasztaltságával (Hõrak et al,. 1995; Garamszegi és mtsai, 2004). A tojásméretet módosíthatja a 

környezet hımérséklete is (Järvinen, 1991). Az egy fészekaljon belüli eltérı mérető tojások magyarázatai az 

alábbiak lehetnek: a napról-napra változó táplálék mennyisége (Perrins, 1970), a tojásrakási periódus alatt 

ingadozó hımérséklet (Magrath, 1992), vagy akár a tojó endogén tápanyag raktárának idıelıtti kimerülése 

(Pierotti és Bellrose, 1986). 

 Az androgének szerepénél már említett „Differenciált Allokáció Hipotézis” hatással lehet a 

tojásméretre tıkés récénél, ha a tojó számára attraktív hímmel párosodik, akkor nagyobb mérető tojást rak, ha 

kevésbé vonzó hím lesz a párja, akkor pedig kisebbeket.  
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Ezzel az úgynevezett költségesebb befektetéssel biztosítja a jobb túlélési lehetıséget a „jó génekkel” 

rendelkezı hím utódainak (Cunningham és Russel, 2000). 

 Míg az elıbbi adatok a fészekaljak közti különbséget taglalták, szót kell ejtenünk az egy fészekaljon 

belüli eltérı tojásméretekrıl is. Az egyik a preferenciális hipotézis, az ún. „fészekalj redukció” elmélete 

szerint a kelési aszinkrónia jelenség következtében az utolsó tojásokba kevesebbet invesztál a tojó, s ezek 

lesznek az ún. „fészek alja” tojások. Az ezekbıl kikelı fiókákat voltaképpen feláldozza a tojómadár 

(Williams, 1999). A másik a kompenzatórikus hipotézis „a teljes fészekalj túlélésére irányuló befektetés”. 

Ebben az esetben a kelési aszinkrónia csökkentése a cél, ilyenkor a tojó az utolsó tojásokra fekteti a 

hangsúlyt, hogy az utoljára kikelt fiókának relatíve több tartaléka legyen, és ezzel az adaptív elınyével 

felzárkózhasson a testvéreihez (Gil, 2003). 

 

A stressz-hatások és a tojásméret kapcsolata  

 A fent említett tartástechnológiai hibák –mint stresszorok- tojótyúkoknál eredményezhettek mind a 

tojásméret-növekedést (pl. a megszakított fényprogramok, vagy pedig a felnevelés alatti rossz tartási 

körülmények), másrészt tojásméret csökkenést (pl. hıstressz) (Technical Bulletin-Hendrix Poultry Breeders, 

2004). 

 A kaliforniai foltosoldalú gyíkban a krónikusan megemelkedett kortikoszteron koncentráció a tojás 

tömegének szignifikáns emelkedését hozta és függetlenül alakult a lerakott tojások számától (DeNardo és 

Sinervo, 1994). Madaraknál, tıkés récénél figyelték meg, hogy a tojó hátára szerelt rádiótelemetriás 

adókészülék csökkentette a fészekalj nagyságát és emelte a tojástömeg átlagát (Pietz és mtsai, 1993). 

Hasonló eredményeket találtunk gyöngytyúknál (Biczó és mtsai, 2004), ahol a tojót ért handling stressz 

hatására a kezelést követı 6. naptól emelkedett a tojástömeg. Az azonos mérető ketrecben tartott 

tojótyúkoknál a létszám növelésével egyenes arányban áll a tojások méretének növekedése (Appleby és 

Hughes, 1991; Bell, 1995). Saját vizsgálataink szerint, a mélyalmon tartott tojótyúkoknál a mesterséges 

termékenyítés növelte a tojások méretét. A tojás tömege és a szikbe deponált kortikoszteron koncentráció 

között pozitív korreláció volt kimutatható (Szıke és mtsai, 2006). Ezzel szemben kanáriban ezt a 

mechanizmust nem tudták igazolni, a kortikoszteron-implantált tojók tojásainak tömegében nem volt 

statisztikailag igazolható változás (Salvante és Williams, 2003), bár a mesterségesen emelt kortikoszteron 

szint nem azonosítható a stressz hatására megnövekedett glükokortikoid tartalommal. 
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A szikbe deponált szteroidok ivararányt befolyásoló hatásai 

 Az ivarnak megfelelı szteroid allokáció kérdését Petrie és mtsai, (2001) vetették fel, amikor 

pávatojások szteroid tartalmát vizsgálták ivar szerint. A 10 napig inkubált hím embrió esetében a 

tesztoszteron és az androszténdion, míg hasonló korú nıivarú embrióknál a 17-β-ösztradiol és az 5-α-

dihydrotesztoszteron koncentrációja volt magasabb a szikben. Ahhoz, hogy reális képet nyerjünk a 

maternális eredető szteroidok koncentrációjáról fontos tisztázni, hogy az embrió szteroid termelését az 

inkubáció hányadik napjától kell figyelembe venni. Gilbert 1971-ben közölt vizsgálatai szerint a csirke 

embrió ivarmirigyeknek szteroid termelése jóval a szöveti differenciálódás elıtt kialakul. A gonád-

kezdeményekben az inkubáció második napján, már a petefészek és a here szöveti szerkezetének 

elkülönülése elıtt ∆5-3β-hidroxyszteroid-dehidrogenáz (HSD) aktivitás mutatható ki. A hatodik napon 

ösztrogéneket, a nyolc-tíz napos csirkeembrió ivarmirigyeiben pedig androgéneket, ösztrogéneket és 

progeszteront mutattak ki (Péczely, 1987). Tehát Petrie és mtsai (2001) vizsgálata metodikailag problémás, 

mivel 10 napig inkubált tojásokat vizsgáltak és a páva teljes inkubációs periódusa mindösszesen csak 28 nap. 

Feltételezhetı, hogy a kimutatott szteroid mennyiségek nem csak maternális eredetőek voltak. 

 Fejlıdı madár embriókban kevésbé ismert az ivardetermináció és ivari differenciálódás kapcsolata a 

deponált szexuálszteroid és az embrió szteroid produkciójával, mint emlısökben. Madarak esetében az 

oocyta elsı meiotikus osztódása, a szik beépülése után, az ovuláció elıtt pár órával megy végbe, és e 

folyamat során az egyik szex-kromoszóma a poláris testbe vándorol meghatározva ezzel a tojásban fejlıdı 

embrió ivarát. Tehát valószínő, hogy nem a tojó deponál a kialakuló embrió ivarának megfelelı mennyiségő 

szteroidot a tojásba, hanem feltehetıen az anyai szteroidok befolyásolják a szex-kromoszóma szegregációját 

az elsı meiotikus osztódás folyamán (Petrie és mtsai, 2001) 

 Emellett még számos vizsgálat található az irodalomban, ami az ivarnak megfelelı depozícióval 

foglalkozik. Az ivardetermináció befolyásolása igen izgalmas terület és megfejteni a kódját szinte lehetetlen. 

Több ellentétes eredményt hozó publikáció jelent meg a tojásba allokált különbözı szteroidok 

ivardeterminációt befolyásoló hatásairól, illetve azok cáfolatáról. Tehát ezen a területen is fontos az adekvát 

módszer alkalmazása és az eredmények kritikai felülvizsgálata. 

 Kétféle ivararány megoszlásról beszélhetünk: (1) az elsıdleges (primer) ivararányról. Ekkor az összes 

fertilis tojás ivareloszlását vesszük figyelembe, tehát a keltetés alatt elhalt embriók ivarát is meghatározzuk 

molekuláris genetikai módszerekkel, s azt is belevesszük a statisztikai értékelésbe. A másodlagos (szekunder) 

ivarmegoszláson a kikelt fiókák ivararányát értjük (Gil, 2003). 
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 Házityúknál írták le, hogy a tojó szociális rangsora hatással van a szikbe deponált tesztoszteronra, 

vagyis minél magasabb pozíciót tölt be a tojó, annál több androgént tartalmaz a szik. A hímivarú embriót 

tartalmazó tojásokban több T található, mint a nıivarút tartalmazókban. E vizsgálat szerint a domináns tojók 

több T-t invesztálnak a hímivarú embriót tartalmazó tojásokba. A domináns tojó utódainál 64% volt hím, míg 

a szubordinált tojóknál 43-48 % között alakult ez az érték. Jelen vizsgálatban csak a primer ivarmegoszlást 

vizsgálták, néhány napos inkubáció után (Müller és mtsai, 2002).  

 Ezzel szemben (Eising és mtsai, 2003a) nem találtak összefüggést a szikbe deponált T és A4 

koncentrációk és az embrió ivara között. A heringsirálynál (Larus fuscus) is azonosan alakult a hím- és a 

nıivarú embriót tartalmazó tojások T és A4 tartalma (Verboven és mtsai, 2003), és füsti fecskénél (Gil és 

mtsai, 2006) is megegyezett a T szint a mindkét ivar tekintetében. Zebrapintynél a költési elıtti periódus 

táplálék ellátottságának és a tojásrakási sorrendnek van módosító szerepe, tehát az elsı tojásokban magasabb 

az androgén koncentráció függetlenül attól, hogy hím- vagy nıivarú embrió fejlıdik és a hiányos 

táplálékellátás is megnövelt T allokációval jár (Rutstein és mtsai, 2005). Egy észak amerikai fajnál, az 

odúfecskénél (Tachycineta bicolor) írták le, hogy a jobb kondícióban levı tojóknak nagyobb arányban lettek 

hím utódai (57±2%; szekunder értékek), feltehetıen a magasabb koncentrációjú androgén allokáció állhat 

ennek is a hátterében (Whittingham és Dunn, 2000).  

 Ugyanezt a jelenséget figyelték meg pávánál (Pike és Petrie, 2005), tehát a jobb kondícióban lévı a 

tojó több (53-78%) hímivarú embriót tartalmazó tojása volt. Ez az egyenes arányosság a primer 

ivareloszlásban alakult így, és ez a kikelt pávacsibék ivarmegoszlását is meghatározta, a hímivar irányába 

tolódott el, bár mérséklıdött a két ivar közti különbség. Emellett vizsgálták a tojó vérplazmájából mérhetı 

tesztoszteron és kortikoszteron koncentrációk és az ivarmegoszlás kapcsolatát is. A tojók plazma emelkedett 

T szintjével párhuzamosan emelkedett a hímivarú embriók aránya, a kortikoszteron esetében viszont ez 

fordítva alakult. Érthetı, hiszen a romlott kondíció hátterében valamilyen szupresszió (pl. a szociális 

rangsorban betöltött szerep) is állhat, s így magasabb az alap, fiziológiás kortikoszteron koncentráció jellemzi 

ezeket a tojókat.  

 Az ösztradiol allokáció hatásai az utódokra c. részben már említettem, hogy zebrapintyeknél 

közvetlenül a tojásrakási periódust megelızıen az ösztrogénnel injektált tojók szignifikánsan több nıivarú 

fiókát produkáltak (Williams, 1999, von Engelhardt és mtsai, 2004), azonban ez csak a szekunder 

ivarmegoszlást tekintve igaz, mert a hímivarú embriók mortalitása jóval nagyobb volt az inkubáció alatt (von 

Engelhardt és mtsai, 2004). 

 



   
 
 

 

170 
Szıke et al. / AWETH Vol 5. 2. (2009) 

A differenciált hormon allokációnak vajon mi lehet az oka, milyen szerepet tölthet be az evolúcióban? 

 Egyrészt az életképesebb, jobb túléléső utódok létrehozása, a szaporodási siker növelése miatt éri meg 

a magasabb befektetés. Másrészt az esetleges ivararányt befolyásoló törekvések miatt, hiszen a hímek 

szaporodási potenciálja nagyobb, mint a tojóké, különösen igaz ez a poligám fajokra (Pike és Petrie, 2005). 

Azonban lényeges különbség figyelhetı meg a két ivar között: míg a tojók csak a tojásbefektetéssel és/vagy a 

szülıi utódgondozás fokozásával növelhetik költési sikereiket, addig a hímek a poligín státusszal és/vagy a 

párkapcsolatokon kívüli párzásokkal egyaránt emelhetik szaporodási sikereiket (Michl és mtsai, 2002). 
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