L=

View metadata, citation and similar papers at core.ac.uk brought to you byf’f CORE

provided by ELTE Digital Institutional Repository (EDIT)

TOLLAZATI SZINEK INFORMACIOTARTALMA
KET CINEGEFAJNAL

Doktori értekezés
Készitette: Szigeti Beata

Témavezeto: Dr. Torok Janos
tanszékvezetd egyetemi docens

ELTE Biologia Doktori Iskola
Vezeto: Prof. Erdei Anna

Zootaxonémia, Allatokolégia, Hidrobiolégia Doktori Program
Programvezeté: Dr. Dézsa-Farkas Klara

Eotvos Lorand Tudomanyegyetem
Allatrendszertani és Okolégiai Tanszék

2010


https://core.ac.uk/display/286542847?utm_source=pdf&utm_medium=banner&utm_campaign=pdf-decoration-v1

TARTALOMJEGYZEK

1. BEVEZETES

1.1
1.1.1
1.2
1.2.1
1.2.2
1.3
1.3.1
1.3.2

A parvalasztas adaptiv magyarazatai

Differencialis szaporodasi befektetés

A tojasrakas el6tti anyai befektetések

A tojasminéség hatasa a fiokak ratermettségére

A tojasmindséget befolyasold proximalis kényszerek
Tobbszords szignalizacio

Tollazati szinek

A kék- és a széncinege tollazati szineinek informaciotartalma

2. CELKITUZESEK

2.1
2.2
2.3

Differencialis anyai befektetés a tojasba
Kiilonboz6 tollazati diszek informaciotartalma

A tollazati szinek k6z6s informaciotartalma

3. MODSZEREK

3.1
32
33
3.4
35
3.6
3.6.1
3.6.2
3.6.3

Kutatasi teriilet és vizsgalt fajok

Terepi modszerek

A tojasmindség kvantifikalasa

A tollazati szinek és a hassav mérése

A tollnovekedési rata mérése

Statisztikai modszerek

A differencialis allokacio elemzése a kék cinegénél
A széncinege tollazati jelzéseinek elemzése

A széncinege tollazati szinezetének kdzos fokomponens analizise

4. EREDMENYEK

4.1
4.1.1
4.1.2
4.2
4.2.1
422

Anyai befektetés a tojasba a kék cinegénél
Allokaci6 a tojassargaja karotinoidtartalmaba
Allokaci6 a tojasméretbe

A széncinege tollazati jelzései

Spektralis fokomponensek

A tollazati diszek kolesonos Osszefliggése

0 0 N N N w»n A~ b

—_ =
—_ = O



423
424
4.2.5
4.2.6
43

4.3.1
432
433

A hassavméret

A sarga mellkasi reflektancia

A fekete fejtetd reflektanciaja

Az Osszesitett parbaallasi mintazat

A széncinege tollazati szineinek k6z0s informaciotartalma
A tollazati szinvariancia k6zos tengelyei

A ko6z0s informacidtartalom

A kozos tengelyeken alapuld parbaallasi mintazat

5. AZ EREDMENYEK ERTELMEZESE

5.1
5.2
53

A kék cinege tollazati szinei és a tojasmindség
A széncinege tollazati szineinek informaciotartalma

A széncinege tollazati szinei és a parbaallasi mintazat

6. KOVETKEZTETESEK ES KITEKINTES

7. KOSZONETNYILVANITAS

8. IRODALOMJEGYZEK

9. OSSZEFOGLALAS

10. SUMMARY

11. PUBLIKACIOK

25
25
26
29
30
30
33
35
36
36
39
43
44
46
48
65
67
69



1. BEVEZETES

Az ivarok kozotti feltiing kiilonbségekre és az ivarokon beliili egyedi variancia okaira
a szexudlis szelekcio elméletei probalnak magyarazatot adni (Darwin 1871, Andersson 1994).
A szexualis szelekcid a természetes szelekcio alesete, mivel mindkét folyamat soran a
ratermettségiik alapjan valogatodnak ki a fenotipusok, azaz a hatteriikben allo allélek
utddgeneraciokban vald résztvételi aranya jelenti a szelekcidt. A szexualis szelekcid
elméleteinek egy része szerint pozitiv koevolucids kapcsolat miikodik a himek diszei és a
ndstények preferencidja kozott. Masik csoportjukba olyan elméletek tartoznak, melyek szerint
a himek hivalkodo bélyegei a ndstények érzékelérendszerének mar kordbban, a természetes
szelekcid melléktermékeként keletkezett preferencidjara adott valaszként alakulnak ki. Az
elsé csoportba tartozik a fisheri ,.elszalado” evolicio, a ,,jo gén” hipotézis és a ,kdzvetlen
elény” hipotézis (Id. Kirkpatrick és Ryan 1991). Fisher elmélete szerint egy eredetileg csak
természetes szelekcio alatt allo him bélyeg és az erre spontan megjelend ndstény preferencia a
jobb tulélésti és egyuttal vonzobb utdodok miatt egyiitt és egymast erdsitve elterjed a
populacioban, egészen addig, mig a talélésben jelentkez6 hatrany meg nem allitja a
folyamatot. A jo gén vagy indikator hipotézis is feltételez genetikai korrelaciot a him bélyeg
¢és a néstény preferencia kozott: eszerint csak az egészséges, jo kondicidban 1évé himeknek
fejez6dnek ki teljesen a masodlagos nemi jellegeik, és ezen egészséges, jO tGlélési himek
valasztasaval a ndstények azért tesznek szert evoliicios elonyre, mert utddaiknak tovabbitjak
ezeket a géneket (pl. paraziték elleni rezisztencia gének, Hamilton és Zuk 1982). A kdzvetlen
elény hipotézis szerint nem sziikséges genetikai korrelaci6 a preferencia és a targyat képezo
him tulajdonsag kozott, hanem elég, ha a preferencia hatassal van a néstény ratermettségére.
A nésténynek kozvetlen elénye szarmazhat példaul az egészséges him valasztasabol, mert az
nem fertdzi meg betegségekkel, parazitakkal. Olyan fajoknal, ahol a him eteti a ndstényt
¢és/vagy az utddokat, szintén kozvetlen eldnyt jelent, ha a ndstény az intenzivebben etetd
himet valasztja. Egyéb kozvetlen elényok szarmaznak a preferenciabol akkor, ha a himek
fertilitasa kiillonb6z6 vagy a valasztassal elkeriilhetdé a hibridizacio, illetve koltséges a

parkeresés.

1.1. A parvalasztas adaptiv magyarazatai

A parvalasztas kozvetlen (direkt) és indirekt szelekciés magyarazatai nem zarjak ki

egymast, de mig a direkt szelekcio altali preferenciaevoliicio viszonylag egyértelmil, az



indirekt szelekcid mechanizmusai maig vitatottak (Hettyey et al. 2010). Ezen belill a jo gén
hipotézis a legszéleskortibben vizsgalt elmélet (Wiens 2001), kevesebben foglalkoztak a
genetikai kompatibilitas ¢és a heterozigota partner hipotézisével (Garcia-Navas et al. 2009 és a
benne levé hivatkozasok). De mit is jelentenek a jo gének, amit a himek a masodlagos nemi
jellegeikkel hirdetnek? A genetikai mindség egy egyed teljes ratermettségére hat6d additiv
genetikai hatasok Osszessége (Wiens 2001). A teljes ratermettség mérése azonban rendkiviil
problematikus, ezért kiilonb6zé ratermettség komponensekkel (pl. talélés, novekedési rata,
immunkompetencia) szoktak becsiilni az elméletek empirikus tesztelése soran. Azon bélyegek
alapjan érdemes a ndstényeknek vélasztani a himek kozott, amelyek megbizhat6 informaciot
szolgéltatnak a himek genetikai mindségérdl, azaz nem adnak lehetdséget a himeknek a

csalasra, mert kifejez6désiik koltséges, tehat kondiciofiiggdk (Cotton et al. 2004).

1.1.1. Differencialis szaporodasi befektetés

Mivel a vonzo partner valasztasa kozvetlen és kozvetett elonyokkel jarhat az allatok
szamara, a tobbszor szaporodo fajoknal az egyedeknek érdemes tobb energiat fektetniiik a
jelenlegi szaporodasukba, ha az aktualis parjuk vonzo, mert az ebbdl szarmazd utddaik
nagyobb szaporodasi értékiiek (Burley 1986, 1988, Sheldon 2000). Ezt a differencialis
befektetés hipotézisnek nevezett elméletet a legintenzivebben madarak korében tesztelték,
kezdetben a tojok utddgondozassal kapcsolatos adaptiv dontéseit leird elméletként, de késdbb
kiterjesztették a tojasrakas elotti anyai befektetésekre is (1d. 1.2). Az elmult évtized szamos
vizsgalata vegyes eredményeket hozott (a teljesség igénye nélkiil): tokés récénél (Anas
platyrhynchos, Cunningham és Russell 2000), zebrapintynél (7aeniopygia guttata, Rutstein et
al. 2004, Holveck és Riebel 2010), kinai torpeflirjnél (Coturnix chinensis, Uller et al. 2005),
kormos légykaponal (Ficedula hypoleuca, Osorno et al. 2006), pavanal (Pavo cristatus,
Loyau et al. 2007), kéklabu szulanal (Sula nebouxii, Velando et al. 2006, Dentressangle et al.
2008) és struccnal (Struthio camelus, Bonato et al. 2009) kimutattak, hogy a preferalt himmel
parba allt tojok nagyobb vagy nehezebb tojasokat raktak, mint a kevésbé vonzo himmel parba
allt madarak. Masok viszont nem talaltak hatast a tojasméretre vagy -sulyra zebrapintynél
(Balzer ¢s Williams 1998), hazi verébnél (Passer domesticus, Mazuc et al. 2003),
bankivatytiknal (Gallus gallus, Parker 2003), kanarinal (Serinus canaria, Gil et al. 2004),
Orvos légykaponal (Hargitai et al. 2005) és odufecskénél (Tachycineta bicolor, Bitton et al.
2008). A tojasokba juttatott mikrotapanyagok (1d. 1.2.1.) vizsgélata soran azt talaltak, hogy a

zebrapinty, a kanari, a fusti fecske (Hirundo rustica) és a pava tojok tobb tesztoszteront



juttattak a vonzo himtdl szarmazo tojasokba (Gil et al. 1999, 2004, 2006; Tanvez et al. 2004,
Loyau et al. 2007, Safran et al. 2008, de 1d. Rutstein et al. 2004, Gwinner és Schwabl 2005,
Marshall et al. 2005, Saino et al. 2006, Bolund et al. 2009). A him minésége ezenkiviil fisti
fecskénél a tojasok immunglobulin-koncentraciojat (Saino et al. 2002b, de Id. Hargitai et al.
2006b), zebrapintynél és 6rvos légykaponal az antioxidans-tartalmat (Williamson et al. 2006,
Hargitai et al. 2006a) is befolyasolta.

Egy alternativ elmélet szerint a tojok inkabb a gyengébb mindségii, példaul fiatal és
tapasztalatlan, vagy kevésbé vonzé him utddaiba fektetnek tobb tapanyagot, és igy probaljak
fokozni a hatranyba keriilt utddok ratermettségét. Ezt a feltételezést eddig kevesebb vizsgalat
tamasztja ala (Saino et al. 2002a, Michl et al. 2005, Navara et al. 2006b), ami tovabbi elméleti
¢és empirikus munkat kivan (Ratikainen és Kokko 2010).

1.2. A tojasrakas elotti anyai befektetések

Az utddok ratermettségére a tojok nem csak a megfeleld par kivalasztasaval tudnak
hatni, hiszen az utddok fenotipusos minéségét a sziileikt6l 6rokolt genotipuson kiviil a
fejlodésiik alatt 6ket ért kornyezeti hatasok is befolyasoljak. Az elmult években nyilvanvalova
valt, hogy ezen kornyezeti hatasok nagy részét a sziilok, ezen beliil is elsésorban az anya
fenotipusa jelenti, ami szamottevd hatassal lehet a fiokak fenotipusara, és ezen keresztiil
ratermettségére. Ezt a mechanizmust nevezziik anyai hatdsnak (“maternal effect”; Bernardo

1996a, Mousseau ¢és Fox 1998).

1.2.1. A tojasmindség hatasa a fiokak ratermettségére

Madaraknal a tojas mindsége egy fontos ratermettség komponens, mellyel az anya
utddai fenotipusat befolyasolhatja (Bernardo 1996b, Mousseau és Fox 1998). A tojasok
méretében rendkiviil nagy fajon beliili valtozatossag tapasztalhatd, bar ennek okai még nem
egyértelmiiek (Williams 1994). Altalianossagban elmondhaté, hogy a nagyobb tojasoknak
nagyobb a szarazanyag- (fehérje- és lipid-), valamint az energiatartalma (Williams 1994).
Szamos vizsgalat kimutatta, hogy a nagyobb tojas noveli a fiokak ratermettségét, foként a
kelés utani napok nagyobb tlélési valosziniiségén keresztiil (Christians 2002). Az anyai
hatasok a tojassargjaba juttatott mikrotapanyagokon keresztiil is érvényesiilhetnek. A
tojassargaja karotinoid-, vitamin-, hormon- ¢és immunglobulin-tartalma is valtozatossagot

mutat (pl. Schwabl 1993, Saino et al. 2003a, 2003b). Bar ezek a tojas Osszes



anyagtartalmanak csak kis hanyadat adjak, létfontossaguak a fejlodé embrié szamara.
Munkam soran a karotinoid-befektetést vizsgaltam, mely a tojassargaja jellegzetes
narancssarga szinéért felelés. A karotinoidok szamos élettani funkcidja kozill kiemelkedd
fontossagl az antioxidans hatds: a DNS-t, a sejtmembranokat és az antitesteket védik az
oxidativ karosodastol (Chew 1993). A madarembriok gyorsan novekvd szervezetek, a gyors
anyagcsere melléktermékeként pedig nagy mennyiségii szabadgyok keletkezik. Raadasul az
embrionalis szovetek nagy mennyiségli telitetlen zsirt tartalmaznak, amelyek kiilondsen
hajlamosak az oxidativ karosodasra, ezért a karotinoidok nyujtotta antioxidans védelem
rendkiviil fontos ebben az életszakaszban (Surai et al. 2001). A karotinoidok élettani funkcidi
kozé sorolhatd még a sejtproliferacio szabalyozasa, a sejtdifferenciacid eldsegitése és az
immunfunkcio erdsitése (Id. Meller et al. 2000). Az embriok karotinoid-ellatottsaga
befolyasolja a fiokak kirepiiléskori kondiciojat (Biard et al. 2006), immunrendszeriik érésének
sebességét (Biard et al. 2005), sot azt is, hogy késébb milyen mértékben lesznek képesek
hasznositani a taplalékkal bejuté karotinoidokat (Koutsos et al. 2003), és hogyan reagalnak

kiilonb6z6 kornyezeti stresszhatasokra (Berthouly et al. 2008).

1.2.2. A tojasmindséget befolyasold proximalis kényszerek

A fenti Osszefiiggések ismeretében felvetdik a kérdés, hogy miért nem rak minden
tojo egyforma, joO minéségii tojast. Kimutattak, hogy a tojasrakas jelentds koltségeket ro az
anyamadarra (Nager és van Nordwijk 1992, Bernardo 1996b, Monaghan et al. 1998). A
tojasképzéshez sziikséges energian tal a karotinoidok beépitése tovabbi koltségekkel jar. Az
allatok ugyanis nem képesek de novo eldallitani a karotinoidokat, hanem a taplalékkal kell
megszerezniiik ezeket (Goodwin 1984). Mivel a karotinoidok a kdrnyezetben korlatozott
mennyiségben fordulnak elé (Olson és Owens 1998, Moller et al 2000, Biard et al. 2005),
megszerzésiik feltehetden koltséges az egyedek szamara (Hill et al. 2002, Blount et al. 2002,
2004). Tovabbi koltségeket jelenthet a tapcsatornan keresztiili felszivodasuk, transzportjuk és
modositasaik (Hill 2000, McGraw et al. 2005). A tojok mindsége (kora, tomege, mérete,
egészségi allapota) befolyasolhatja, hogy milyen mértékben képesek ezeket a koltségeket
fedezni (Williamson et al. 2006), tekintve, hogy a karotinoidokat a tojasképzésen kiviil sajat
élettani funkcidikhoz (Id. 1.2.1), bizonyos fajoknal pedig vizualis jelzéseikhez is hasznaljak
(1d. 1.3.1). A tojasmin6ség fészekaljak kozotti varianciajat a tojo mindségén kiviil az eltérd
kornyezeti hatasok is okozhatjak, pl. kiilonbségek a taplalékellatottsagban (Blount et al. 2002)
vagy a kornyezeti hdmérsékletben (Saino et al. 2004).



1.3. Tobbszords szignalizacio

A parvalasztas gyakran nem egy, hanem egyszerre tobb kiillonboz6 jelzés alapjan
torténik pl. akusztikus, vizualis, olfaktorikus szignalok egyidejii hasznalataval (Candolin
2003). Szamos elméletet dolgoztak ki az egy fajon beliill miikodd tobbszords szignalok
evoliciojara (Moller és Pomiankowski 1993, Johnstone 1996). A ,tobbszords iizenet
hipotézis” (multiple message hypothesis) szerint minden jelzés az egyed mindségének egy-
egy kilonalldo aspektusat tiikrozi. Ezzel ellentétben a ,redundans vagy tartalékiizenet
hipotézis” szerint adott bélyegek a mindség ugyanazon aspektusdnak jelzéi. Eszerint a
néstények azért vesznek figyelembe tobb masodlagos him nemi jelleget, mert ezek egyiittese
alapjan jobban képesek megbecsiilni a himek altalanos mindségét, mint egyetlen jelzés
alapjan. Az is elképzelheté azonban, hogy néhany csabitd jelzés nem Oszinte, pl. nem
kondiciofliggd, vagy akar kiiszobjelzésként is funkcionalhat a néstények szamara (Holland és
Rice 1998). Az utdbbi években felfedezték, hogy egyazon morfologiai bélyeg is szolgaltathat
tobbféle tizenetet (Moller és Petrie 2002, Badyaev és Young 2004), de akar teljesen kiilonallo
diszek is alkothatnak egy komplex jelzésrendszert (Moller et al. 1998, Andersson et al. 2002).
Tobb jelzés példaul abban az esetben hordozhat azonos informaciot, ha azonos a hormonalis
szabalyozasuk (Owens ¢és Short 1995). Az is elképzelhetd azonban, hogy azért korrelal tobb
kondiciofliggd jelzés, mert az altalanos fizikai kondicioval kozos a genetikai hatteriik (j6 gén
hipotézis; Rowe és Houle 1996). Ebben az esetben az egyik szignalra hat6 szelekcid hatdssal
lesz a masik szignal informaciotartalméara is. Ezért két szignal egymadssal korrelalo
varianciahanyadara haté szelekcio alapvetéen befolyasolhatja a tobbszoros szignalok
evoluciojat. Ennek ellenére igen kevés a tobb masodlagos nemi jelleg kolesonds kapesolatara

vonatkozo vizsgalat (Garamszegi et al. 2006, Silva et al. 2008).

1.3.1. Tollazati szinek

A tobbszords jelzések tanulmanyozasanak egyik legigéretesebb targya a madarak
tollazata. A tollazati diszek egyrészt jelenthetnek kiilonallo foltokat vagy mintakat, melyek
kiterjedése varial (Yezerinac és Weatherhead 1997), mas esetekben pedig adott tollazati
teriilet fényvisszaverésében, szinében talalhatunk varianciat (pl. Safran és McGraw 2004). A
foltok mérete, szimmetriaja ¢s szine kiilonb6z6 modon korrelalhat is, ami miatt egyetlen disz

tobbszoros jelzésként funkcionalhat (Badyaev et al. 2001).



A tollazati szinek keletkezésiik modja szerint hagyomanyosan két fo tipusba
sorolohatok: a pigment alapu és a strukturszinek csoportjaba (Jawor és Breitweisch 2003). A
tollazatba juttatott legelterjedtebb pigmentek a sargas-pirosas szinii karotinoidok és a barna-
fekete melaninok. Mivel a melaninokkal ellentétben a karotinoidokat az allatok nem képesek
eldallitani, hanem csak a taplalékbol juthatnak hozzajuk (Goodwin 1984), valamint szamos
¢élettani funkcidhoz is felhasznaljak oket (Id. 1.2.1), a karotinoid alapu diszeket
hagyomanyosan az egyedi mindség vagy a fizikai kondicié észintébb jelzdinek tartottak, mint
a melanin alapu diszeket, amelyeket szigoruan genetikailag kontrollaltnak tartottak (pl.
Badyaev ¢s Hill 2000). Ennek a megalapozottsaga azonban egyre inkabb megkérddjelezédik
(Griffith et al. 2006). Néhany vizsgalatban Osszefliggést mutattak ki a karotinoid alapu
tollazati jelzések és a fizikai kondicid kozott, pl. aranycsiznél (Carduelis tristis, McGraw és
Hill 2000) és széncinegénél (Parus major, Senar et al. 2003), masokban viszont nem, pl.
amerikai rozsdafarkanal (Setophaga ruticilla, Norris et al. 2007) és széncinegénél (Fitze és
Richner 2002). Ehhez hasonléan a melanin alapu jelzések egyes esetekben tiikrozték a fizikai
kondiciot, pl. orvos légykaponal (Ficedula albicollis, Slagsvold és Lifjeld 1992), hazi
verébnél (Veiga és Puerta 1996) és szalakotanal (Coracias garrulus, Silva et al. 2008), mas
esetekben pedig nem, pl. hazi piroknal (Carpodacus mexicanus, Hill és Brawner 1998), hazi
verébnél és barnafejii gulyajaronal (Molothrus ater, McGraw et al. 2002). Egy uj,
populaciokat Osszehasonlitd vizsgalatban az egyik populacidban egy melanin alapu disz
kifejezettsége, mig ugyanazon faj masik populdcidjaban egy karotinoid alapu disz
Felfedeztek a melanin alapu szinek §szinteségét erésité mechanizmusokat is, pl. azt, hogy a
kifejezédésiik fiigg a szintézisiikhoz sziikséges bizonyos aminosavak (Poston et al. 2005) és a
kalcium elérhetdségétdl a taplalekban (McGraw 2007), illetve hogy a szintézisiiket stimulalo
magasabb tesztoszteronszint egyuttal immunszupressziv is (Evans et al. 2000). Tovabba a
melaninokat létrehozd kémiai reakciok egyes enzimei fém kofaktorokat igényelnek, mely
fémek magasabb koncentracioban toxikusak (McGraw 2003, Dauwe és Eens 2008). S6t, a
melaninok a karotinoidokhoz hasonléan hatasos antioxidansok is (Griffith et al. 2006),
tovabba a melaninszintézishez sziikséges alacsony glutationszint kompenzalasahoz
antioxidansok sziikségesek (Galvan ¢és Alonso-Alvarez 2008). A legujabb kisérletes
eredmények szerint a genetikai meghatarozottsagon kiviil az oxidativ stressz eréssége, azaz a
fiziologiai kornyezet is befolyasolja a melanin alapt tollszinezet kifejez6dését (Galvan és

Alonso-Alvarez 2009).



A strukturalis szinek a fény és a tollak mikrostrukturaja kozotti fizikai interakcio révén
keletkeznek, a fény szorddasa révén (Shawkey et al. 2003), mely gyakran ultraibolya, ibolya,
kék és tirkiz szineket okoz. A pigment alapi és a strukturszinek azonban sok esetben
egymassal kombinalodva hoznak létre egy-egy szint, mivel a pigment alapu szinek
kifejezddése flugg a toll keratinjanak mikrostrukturajatol, illetve a pigmentek is szerepet
jatszanak a struktirszinek kialakitisaban (Shawkey és Hill 2005, 2006). Ujabb vizsgalatok
szerint az ultribolya (UV) tartomanyba esé fényvisszaverés altalanosan jellemzé a madarakra
(Eaton és Lanyon 2003, Hausmann et al. 2003), és nagy varianciat mutat mind fajok kozott,
mind fajokon beliil (Bleiweiss 2004, Eaton 2005). Ez informaciot hordozhat szamukra, mivel
az emberektdl eltéréen a madarak érzékelik a kozeli UV tartomanyt (320-400 nm), sét a
gerincesek kozt a legkifinomultabb szinlatassal rendelkeznek (Bennett et al. 1994).A tollazati
UV reflektanciarol kimutattak, hogy szexualis szelekcio alatt allhat, pl. szerepe lehet a himek
kozotti versengésben (Alonso-Alvarez et al. 2004, Poesel et al. 2007) és a parvalasztasban (pl.
Andersson et al. 1998), és Osszefligghet a paron kiviili paternitassal (Doucet et al. 2005,
Delhey et al. 2007b). Talaltak Osszefiiggést a him UV reflektancia és a tojo szaporodasi
befektetése kozott is pl. a fiokak ivararanyaban (Griffith et al. 2003, Delhey et al. 2007a) és a
fiokaetetési gyakorisagban (Limbourg et al. 2004). Az akromatikus (reflektanciacsticcsal nem
rendelkezd) szineken beliili variancia — fehér, sziirke, fekete — azonban mindezidaig kevés
figyelmet kapott, noha pl. kormos légykaponal (Ficedula hypoleuca) ismert, hogy a himek
tollazatdnak feketesége befolyasolja a tojok parvalasztasat (Satre et al. 1994), illetve hogy a
tojok a novelt UV reflektancidju himeket preferaljak a csokkentett UV reflektancidjuakkal
szemben (Siitari et al. 2002). Szintén kevés figyelem iranyult a tobbszords jelzések
informaciotartalmara, kiilondsen a karotinoid alap, melanin alaptu és struktirszinek

kondiciofliggésének egyiittes vizsgalatara.

1.3.2. A kék és a széncinege tollazati szineinek informaciotartalma

A kék cinege (Cyanistes caeruleus) és a széncinege kivaldan alkalmas a tobbszoros
tollazati jelzések megbizhatosagat célzo vizsgalatokra, egyrészt mivel mindkét faj
tollazataban kiilonb6zo tipust szinek talalhatok, melyek bizonyos jellemzdi feltételezhetden
vagy kimutatottan szexualis szelekcio alatt allnak, masrészt az egész tollazat egyszerre, az
Oszi vedlés soran cserélédik ki (Svensson 1992), ezért a szignaltipusok kozotti, kornyezet altal

medialt korrelacio feltételezhetd.
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A kék cinege fejtetdi tollazatanak kék/UV szine erds ivari dimorfizmust mutat: a
himeké a tojokéhoz képest az UV iranyba eltolodott (Andersson et al. 1998, Hunt et al. 1998).
Kifejez6dése himeknél Osszefligg a tesztoszteronszinttel (Peters et al. 2006, Roberts et al.
2009), jelzi a tulélési valosziniiségiiket (Sheldon et al. 1999, Griffith et al. 2003, de 1d. Delhey
¢és Kempenaers 2006, Korsten et al. 2007b), a heterozigociajuk mértékét (Foerster et al. 2003,
Garcia-Navas et al. 2009) — amely egy ratermettséget prediktald jelleg (Kempenaers et al.
1996) —, mindkét nemnél jelzi a kort (Delhey és Kempenaers 2006), kdlcsonds parvalasztasi
bélyeg (Andersson et al. 1998, Hunt et al. 1998, 1999), és szerepe lehet a himek kozotti
versengésben (Alonso-Alvarez et al. 2004, Poesel et al. 2007, de 1d. Korsten et al. 2007a, b,
Vedder et al. 2008), Mivel a kozelrokon széncinege fejtetdi fekete tollazata is mutat emberi
szemmel észlelhetd ivari dimorfizmust (a himek fejtetéje csillogd, mig a tojoké matt fekete),
kézenfekvé megvizsgalni, hogy kimutathato-e szexualis szelekcié erre a bélyegre. A korabbi
vizsgalatok alapvetéen a széncinege melanin alapt fekete hassavjanak méretét és mellkasi
tollazatanak sargasagat céloztadk meg. A tojok a nagyobb hassavi himeket preferaljak (Norris
1990a), amely szil6i mindséget (Norris 1990b), és fiokatulélést jelez (Norris 1993, de Id.
Kolliker et al. 1999). A hassav mérete a paron kiviili paternitassal nem fiigg Ossze
(Strochbach et al. 1998), bar egy japan populacioban a nagy hassavval rendelkez6 himek
fészkében kevesebb volt a mas apatol szarmazo fioka (Kawano et al. 2009).

A sarga mellkasi tollazat szinét a lutein és a zeaxantin adja, melyek a taplalékbol
modositatlan formédban jutnak a tollazatba (Partali et al. 1987). A sargasag kiilonbozik az
ivarok ¢s a habitatok kozott (Horak et al. 2001), Osszefligg a habitat szennyezettségével (Eeva
et al. 1998, Dauwe és Eens 2008), a vegetaciotipussal (Slagsvold és Lifjeld 1985), az egyed
egészségi allapotaval és életképességével (Dufva és Allander 1995, Horak et al. 2001), vedlés
alatti fizikai kondicidjaval (Senar et al. 2003), fiokaetetési képességével (Senar et al. 2002,

Johnsen et al. 2005) és ezen keresztiil a fiokak kirepiilési sulyaval (Senar et al. 2002).

2. CELKITUZESEK

2.1. Differencialis anyai befektetés a tojasba

A differencialis allokaciora iranyuld vizsgalatok ellentmondd eredményeinek

ismeretében (Id. 1.1.1) megvizsgaltuk, hogy a kék cinege tojok segitik-e utodaikat

differencialisan — a parjuk minéségétél fliggben — a tojasba juttatott makro- ¢és
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mikrotapanyagokon keresztiil (Szigeti et al. 2007). A himek mindségét egyrészt a fejtetd szine
alapjan, masrészt a mellkas sargasaga alapjan becsiiltik meg, figyelembe véve a kort, a
testméretet és a taplaltsagi allapotot is, mivel a korrol és a testméretrél a kék cinegénél
kimutattak, hogy Osszefiiggnek a paron kiviili parzasi sikerrel (Kempenaers et al. 1997,
Delhey et al. 2003, Delhey et al. 2007b, de 1d. Krokene et al. 1998). A sziil6i bélyegek és a
tojasmindség jellemz6i kozotti  Osszefiiggések vizsgalatara korrelativ.  megkozelitést
alkalmaztunk, amelynek elénye, hogy a him bélyegek a természetes tartomanyban vannak,
hatranya viszont, hogy az esetleges mintazatokat a differencialis allokacion kiviil egyéb
alternativ elméletek is magyarazhatjak. Ezeket azonban a tojo mindségébdl és a kdrnyezetbdl

eredd varianciara valo statisztikai kontrollalassal igyekeztiink kizarni.

2.2. Kiilonboz6 tollazati diszek informaciotartalma

Mivel a széncinege fejtetdi fekete tollazatara eddig nem tekintettek masodlagos nemi
jellegként, megvizsgaltuk, hogy a bélyeg ennél a fajnal is kolesonds szexualis szelekcio alatt
all-e, amit az asszortativ parbaallas jelezhet (Hegyi et al. 2007).

Emellett a széncinege diszeinek kondiciofiiggését is vizsgaltuk:

o A fekete fejteté és a sarga mellkas szinét, illetve a hassav méretét prediktalja-e a
vedlés alatti fizikai kondicio (a tollnovekedési sebességgel becsiilve)?

e Az esetlegesen kapott 9sszefliggés megmarad-e a vedIés utan?

o A diszek kifejezddésének mértéke 9sszefligg-e a testmérettel, amely feltételezhetden a

szocialis dominancia egyik meghatarozoja (Koivula et al. 1993)?

e A diszitettség kifejez6dése ¢s kondiciofiiggése kiilonbozik-e az ivarok és a

korcsoportok kozott?

2.3. A tollazati szinek k6z6s informaciotartalma

A tobbszoros jelzések kontextusiaban megvizsgaltuk, hogy a széncinegék karotinoid és
melanin alapt tollazati szinei kiilonbdz6 informaciot kozvetitenek-e (Hegyi et al. 2008):

e Van-e korrelald variancidgja a mellkasi sarga ¢és a fejtetdi fekete tollak

szinvarianciajanak? A fekete hassav spektralis adatait azért nem hasznaltuk fel, mert

szinvariancidjanak 99,4%-at az akromatikus intenzitasbeli variancia adja.
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e Ezen kozos varianciatengelyek kiilonboznek-e az 6szi (vedlés utani) és a tavaszi
(szaporodasi idénybeli) tollazatban?

o A kétféle jelzés egymassal korrelalo varianciaja kondiciofiiggd-e (ha a kondiciot a
tollnovekedési sebességgel becsiiljiik)?

e A tavaszi parbaallasi mintazat utal-e kolcsonds parvalasztasra a kétféle jelzés

egymassal korrelald variancidja alapjan?

3. MODSZEREK

3.1. Kutatasi teriilet és vizsgalt fajok

A kutatasi teriilet a Duna-Ipoly Nemzeti Park teriiletén, a Pilis-Visegradi-hegység
keleti részén, Budapesttdl 40 km-re talalhato (47°43'E, 19°01'K) erdd. A vegetacioban
uralkod6 fafajok a kocsanytalan tolgy (Quercus petraea) és a csertolgy (Quercus cerris). A
fak atlagos életkora 80-90 év. A mintegy 100 hektarnyi teriileten, mely nagy részén 1990-t61
nem végeznek erdégazdalkodasi tevékenységet, az 1980-as évek eleje oOta torténik koltési
adatgytijtés. A terlileten kozel 800 fészekodut helyeztek el nagyjabdl négyzethalos
elrendezésben, egymastol 20-30 m tavolsagra (Torok és Toth 1988). Az odik 80-90%-aban
rendszeresen kolt harom énekesmadarfaj: a leggyakoribb az 6rvos légykapo, kisebb szamban
telepszik meg a széncinege és a kék cinege. A cinegék egyiittes denzitasa 0,5-1,5 par/ha koriil
alakul.

A széncinege a palearktikus régid nagy részében kozonséges, lomberdékben,
fenyvesekben, parkokban, kertekben kolté kisméreti (20 g alatti tomegll), rezidens
énekesmadar (Paridae), kifejezett ivari kétalakiisaggal: a legfeltiindbb kiilonbség az ivarok
kozott az, hogy a himek fekete hassavja szélesebb. A kék cinege kisebb termetil, szinezeti
kétalakisaga emberi szemmel nehezen észrevehetd, elterjedése a Nyugat-Palearktiszra
korlatozodik. Evszaktol figgden rovar- és magevok. A koltési szezonban a himek szocialisan
monogamok (de 1d. Dhondt 1987, Kempenaers et al. 1995), és odujuk koril koltési
territoriumot védenek. A paron kiviili paternitas variabilis, de mindkét fajnal igen nagyaranyu:
a széncinege fészekaljak 27-40%-aban (Krokene et al. 1998), a kék cinege fészekaljak 31-47
%-aban talaltak idegen apatol szarmazo fiokat (Kempenaers et al. 1997, Strochbach et al.
1998). A tojasrakas aprilis végén kezdddik, a fészekalj 8-14 tojasbol all, melyeken a

széncinege sziilok felvaltva kotlanak, a kék cinegénél pedig csak a tojo, melyet a him ekdzben
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etet. A fiokaetetésben mindkét sziild részt vesz. A fiokak 16-20 napos korukban repiilnek ki,
és tovabbi két hét mulva valnak fliggetlenné. A széncinegénél gyakori a masodkoltés. A
koltési szezonon kiviil tobb fajbol allo csapatokba verddve a taplalékhianytol fiiggéen nagy

teriileten koborolhatnak (Perrins 1979).

3.2. Terepi modszerek

A differencialis allokéacid vizsgalata 2003-ban és 2004-ben zajlott. A kék cinegék
fészkeit a fészeképités kezdetétdl naponta megnéztiik, és az elsé harom tojast alkoholos filccel
megszamoztuk. Még az inkubalds megkezdése elbtt, a 6.-7. tojas lerakasakor begytjtottik a
szamozott tojasokat. Helyettiik miitojasokat tettliink a fészekbe annak elkeriilésére, hogy a tojo
elhagyja a fészket. Feltételeztik, hogy az els6 harom tojas atlagos mindsége (ld. 3.3) jol
reprezentalja a teljes fészekaljba vald anyai befektetést, mert a harom tojasbol szamolt
repetabilitasok (Lessels és Boag 1987) alapjan a fészekaljon beliili variancia szignifikdnsan
kisebb volt, mint a fészekaljak k6zotti variancia (tojasméret: r (repetabilitas) = 0,75, Foo =
10,08, P < 0,001, és r = 0,69, Fi225 = 7,64, P < 0,001; tojassargaja szine: r = 0,64, Fop =
6,47, P < 0,001, és r = 0,67, Fi225 = 6,91, P < 0,001 2003-ban és 2004-ben rendre), illetve
széncinegénél nem talalaltak  kiilonbséget sem a  tojasok tomegében, sem
karotinoidkoncentracidjukban a lerakasi sorrend szerint (Isaksson et al. 2006).

A sziiloket a fidkaetetési idészakban, a fiokdk 5-11 napos kordban megfogtuk,
standard szamozott fémgyiriikkel megjeldltiik, ivarukat megallapitottuk, és besoroltuk Sket
egyéves vagy iddsebb korcsoportba (Svensson 1992). A tomegiiket 0,1 g pontossaggal, rugds
eromérdvel, a csiidhosszukat (a tovabbiakban tarzuszhossz) 0,1 mm pontossaggal,
tolomérovel meghataroztuk. Fejtet6jiik és mellkasuk standard pontjairdl harom-tiz tollat
kitéptiink, melyeket a spektrofotometrias vizsgalatokig boritékokban taroltunk.

Egy kozeli meteoroldogiai 4allomasrol (Penc) szarmazd hdémérsékleti adatokat
hasznaltunk a tojasrakas alatti kornyezeti hdmérséklet hatasanak megallapitasara. Az els6
tojas lerakasat megel6z6 4, illetve az azt kovetd 2 nap (7 napos periodus) atlagos napi
atlaghomérsékletével jellemeztikk az egyes fészekaljak elsé harom tojasanak képzése alatti
homérsékleti viszonyokat, ugyanis a gyors tiiszénovekedés kistestli énekesmadaraknal az
egyes tojasok lerakasat megel6z6 4-5 napra teheté (Walsberg 1983).

A széncinegék tollazati diszeinek vizsgalata egyrészt vedlésik utan, 2005 és 2006
Gszén, masrészt 2004, 2005 és 2006 tavaszan zajlott. Az 8szi fogasok soran napraforgomaggal

megtoltott etet6khoz helyezett halokat hasznaltunk. Az elemzésekbdl kizartuk azt a néhany
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egyedet, amelyek kontur- vagy evezdtollai még nem néttek ki, a kétszer megfogott
egyedeknek pedig csak az elsé fogasbol szarmazo adatait hasznaltuk fel. Tavasszal a
madarakat a fiokaetetési idoszakban, a fiokak kb. 8 napos koraban (az endoterm fazisban)
fogtuk meg az oddjukban. A madarak gyiirtizése, ivar- és kormeghatarozasa, valamint
tarzusz- és tomegmérése, illetve a tollmintak begyiijtése a kék cinegékéhez hasonloan tortént.
Az 0Oszi fogasok soran a tollndvekedési rata vizsgalatahoz a bal és jobb oldali masodik
legszélsé faroktollakat is begytjtottiik. 2004-ben és 2005-ben hassav teriiletet is mértiink,
ehhez a madarak hasoldalarodl digitalis fényképeket készitettiink, rogzitett tavolsagbol, kiiltéri

fényviszonyok mellett.

3.3. A tojasmindség kvantifikalasa

A tojasokat a begyiijtés napjan 4°C-ra hiitottiik, majd 2-3 napon beliil analizaltuk.
Hosszukat és szélességiiket tolomérével 0,1 mm pontossaggal megmértiik, majd térfogatukat
kiszamitottuk (Hoyt 1979). A tojassargajat ovatosan elvalasztottuk a fehérjétdl, és tomegét
elektronikus mérleggel 0,01 g pontossaggal megmértilk. A tojo karotinoidbefektetését a
tojassargaja szinével jellemeztilk. Mind az Osszkarotinoid-koncentracio, mind egy adott
karotinoidvegyiilet koncentracidja megbecsiilheté a karotinoidtartalmi anyagok objektiv
szinmérésének segitségével (Inouye et al. 2001, Saks et al. 2003), mint amilyen a tojassargaja
is (Fletcher 1980, Nys 2000). A tojassargaja szine a piros ¢és a sarga karoinoidok aranyat is
jelezheti (Fletcher 1980, Nys 2000, Inouye et al. 2001). Mivel a karotinoidok oxigéngydkkotd
képessége a maximalis abszorpcids hullamhosszuk fiiggvényében né (1d. Krinsky 1993, Edge
et al. 1997), ezért a pirosabb karotinoidok hatékonyabb antioxidacios védelmet nyujthatnak.

A tojassargajarol digitalis fényképet készitettiink egy fehér referencialapocskaval
egylitt, hogy a megvilagitas esetleges kiilonbségeib6l adodo varianciat kikiiszobolhessiik. A
fényképezogép beallitasait és a két fényforras helyzetét rogzitettik, hogy standard
fényviszonyokat biztositsunk. Ezutan Adobe Photoshop program segitségével kiszamitottuk a
tojassargaja és a referencia-lapocska teriiletének atlagos piros-zold-kék (red-green-blue, RGB)
értékeit. A modszer ellenérzése céljabol a tojassargdja szinét egy relevans hattagi
szinsorozattal (Faber-Castell) tortént vizualis 0sszehasonlitassal is megbecsiiltiik.

A referencialapocska értékeib6l megbecsiilt fényingadozasbol eredé varianciara ugy
korrigaltunk, hogy a referencialapocskaknak az atlagos RGB-értékeikt6l vald eltérését
hozzaadtuk a tojassargaja RGB-értékeihez. Ezutan az RGB-értékeket Photoshop segitségével

konvertaltuk  szinarnyalat-szintelitettség-fényesség  (hue-saturation-brightness, = HSB)
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értékekre, amelyek koziil a statisztikai elemzésekben csak a szinarnyalatot hasznaltuk.
Egyrészt azért, mert a fényességrél kimutattdk, hogy nem fiigg Ossze a
karotinoidkoncentracioval sarga tollakban (Saks et al. 2003), masrészt a szintelitettség
varianciaja nagyon kicsi volt (variacios koefficiensek 2003-ban és 2004-ben rendre 1,67% és
0,31%). Tovabba a karotinoidkoncentracio kiilonbozé mértékei és a szintelitettség kozott csak
igen gyenge Osszefliggést mutattak ki tollakban, mig a szinarnyalat mind az &sszkarotinoid-
koncentracio, mind a piros és sarga karotinoidok aranyanak szignifikdns prediktora volt
(Inouye et al. 2001). A vizualis becsléssel megallapitott szinértékeink is szignifikansan
korrelaltak a szindrnyalattal, mig a szintelitettséggel és a fényességgel nem (H: rg=-0.57, P <
0,001, S: rs = 0,09, P = 0,49, B: rg =-0,12, P = 0,33, &sszes N = 66). Végiil, a korrigalt és
korrigalatlan értékek maximalis kiilonbsége a szinarnyalat esetében volt a legkisebb, ami azt
jelzi, hogy a harom szinmérték koziil a szinarnyalat fligg a legkevésbé a fényviszonyoktol. A
szinarnyalat 360°-o0s korskalan van meghatarozva, de mivel a tojassargaja szinarnyalataink

15°-0s tartomanyba estek, ezen beliil a skalat linearisnak tekintettiik.

3.4. A tollazati szinek és a hassav mérése

A fejtetérol és a mellkasrdl begyiijtott tollak reflektanciajat USB-2000 spektrométerrel
végeztik, fényforrasként egy Mini-DT deutérium-halogén lampa szolgalt (Ocean Optics
Europe). A spektrométerhez és a fényforrashoz egy szaloptikas szonda csatlakozott, melynek
a végére egy fekete milanyag csovet erdsitettiink, hogy allandé mérési tavolsagot biztositsunk,
valamint hogy kizarjuk a kiilsé fényt. A mérdfejet a mért tollak sikjara mer6legesen tartottuk.
A mintavételi teriilet kb. 3 mm atméréjii volt. Harom-nyolc tollat eredeti helyzetiikhoz
hasonloan, tetcserépszeriien egymasra téve fekete barsonyra helyeztiink, majd felvettik a
reflektancia spektrumukat a madaron lathat6 (vagyis a disztalis) résziikrl. A fekete barsony
650 nm folott onmagaban is ver vissza fényt, ezért a gorbék lefutasa alapjan észrevettiik és
kikiiszoboltikk, ha a hattérreflektancia befolyasolta a méréseket. Tollmintanként 2-4
spektrumot vettiink fel 0,37 nm-es felbontassal, minden mérés el6tt megmérve egy standard
fehér referenciat (WS-2, Ocean Optics). A spektralis adatokbol kiilonbozé szinjellemzoket
szamoltunk ki (1d. 3.6), melyeket tollazati régionként atlagoltunk minden egyednél.

A széncinegék hassavjanak lefényképezéséhez eloszor lesimitottuk a tollazatot, majd a
madarat egy szivaccsal bélelt dobozba helyeztilk, mely megakadalyozta a mozgasat. A
dobozra rogzitettiink egy vonalzot is a mérés kalibralasahoz. A képeket a NIH Image

programmal elemeztilk (letdlthetd a http:/rsb.info.nih.gov/nih-image/ cimen). A hassav
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teriiletének kiszamitasahoz a Figuerola és Senar (2000) altal kidolgozott modszert hasznaltuk,
melyrdl kimutattak, hogy a hassav mérésének legnagyobb repetabilitasi modja. A hassav
elillsé végének azt az inflexids pontot vettiik, ahol a hassav torokfoltta szélesedik ki. Eme
vonal és a hassav hatso vége kozotti teriiletet mértik le mm’es pontossaggal. A kétszer
egymas utan lefényképezett egyedek mérései alapjan a hassavmérés repetabilitasa (Lessels és

Boag 1987) magas volt (> 0,96, SE < 0,04, P < 0,001 minden vizsgalati iddszakra).

3.5. A tollndvekedési rata mérése

A vedlés alatti fizikai kondicio jellemzésére ptilokronoldgiat hasznaltunk (Grubb
1995). Ezzel a modszerrel a faroktollak novekedési rataja mérhetd a felsziniikon lathatd napi
novekedési vonalak szélessége alapjan. Mivel a repiil6tollak cserélddése rontja a madarak
mandverezd képességét, direkcionalis szelekcio hat a gyors tollnovekedésre, mely azonban
igen energiaigényes folyamat (Murphy 1996). Ennek kdvetkeztében a faroktollak novekedési
rataja erds pozitiv 0sszefliggést mutat a taplaltsagi allapottal. (Grubb 1989, 1992). A tollazati
jelzések kondiciofiiggésének vizsgalatara tobben sikeresen alkalmaztak a ptilokronoldgiat (pl.
Hill és Montgomerie 1994, Keyser és Hill 1999). Mi a széncinegére adaptalt modszert
hasznaltuk (Senar et al. 2003): erds, kozvetlen megvilagitas mellett tolomérével megmértiik a
toll disztalis végétdl szamitott elsd tiz novekedési vonal (sotét és vilagos csikok) teljes
szélességeét 0,1 mm pontossaggal. Azonos egyed bal és jobb oldali faroktollait kiilonbozd
idopontban mértiikk, és hogy elkeriiljik az egyre nagyobb mérésbeli jartassagbol eredd
torzitast, a bal és a jobb oldalt 8-8 minta lemérése utan valtottuk. A tollnovekedési rata
repetabilitasa (Lessels és Boag 1987) az egyedek két, kiilonb6z6 idépontban mért adataibol
szamitva igen magas lett (» = 0,587, SE = 0,059, N = 78, P < 0,001). A tovabbiakban a két

oldal atlagat hasznaltuk tollndvekedési rataként.
3.6. Statisztikai modszerek
3.6.1. A differencialis allokacio elemzése a kék cinegénél

A statisztikai szamitasokhoz 4ltalanos linearis modelleket hasznaltunk (general linear
models, GLM; Statistica 5.5 és 6.1 programcsomag). A sziildi mindség és a tojasba fektetett
anyai raforditasok Osszefiiggésének vizsgalatahoz 2003-ban 6, 2004-ben pedig 8 olyan fészek

allt rendelkezésiinkre, ahol mindkét szilét sikeriilt megfogni. A szabadsagi fokok kis szama
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miatt a figgetlen valtozokat 1épésenként vittiik be a modellekbe (forward stepwise selection).
E modszer segitségével megkaptuk azokat a valtozokat, amelyek prediktaljak a tojasok
mindségét, és kizarhattuk azokat, amelyek csak korrelalnak az elébbickkel. Elsé 1épésként a
legerésebb szignifikans (P < 0,05) Osszefliggést mutatd valtozod keriilt a modellbe, majd
egyenként hozzaadtuk az Gsszes tobbit, hogy kivalasszuk a legnagyobb F értéki, szignifikans
Osszefliggést mutatd valtozot, és ez a valtozo keriilt be kovetkezonek a modellbe. A valtozok
kivalogatasanak ezen folyamata addig tartott, amig még volt szignifikdns hatds. Mind az
atlagos tojasméret, mind az atlagos tojassargdja szin mint fiiggd valtozok esetében a fix
faktorok az év, a him és a tojo kora voltak, a folytonos valtozok pedig a koltéskezdés napja
(az adott év elsd kék cinege fészekaljanak koltéskezdéséhez képest), a tojasszam, a him €s a
tojo tarzuszhossza, fizikai kondicidja, mellkasanak és fejtetdjének szinjellemzdi (1d. alabb)
voltak. A fizikai kondicio hatasanak vizsgalatahoz a testtomeget a tarzuszhosszal egyiitt vittilk
be a modellbe. A tojassargaja szinének elemzésénél a tojassargaja tomegét (az els6 harom
tojas atlaga) is betettiik a kezdeti modellbe, hogy kontrollaljunk annak esetleges hatasara. A
kis mintanagysag miatt interakcidkat nem teszteltink. A koltéskezdés napja és a
szinjellemz6k szignifikansan eltértek az évek kozott, ezért ezeket az éveken beliil
standardizaltuk, hogy atlaguk 0 és szorasuk (SD) 1 legyen. Minden valtozon végeztiink
normalitas-ellenérzést.

A kék cinegék tollazati régidinak spektrumaibdl szinjellemzoket szamoltunk. A fejtetd
szinezetét a kovetkez6é harom valtozoval jellemeztiik:

e Atlagos reflektancia (brightness), amely a reflektanciaértékek atlaga 320 és 700 nm
kozt (Rs20-700). Ez a valtozo adja meg a tollakrol visszaverddé fény teljes, a kék
cinegék latotartomanyaba es6 mennyiségét (Hart et al. 2000).

e UV kontraszt (Rmax-Rmin), amely az ultraibolya szin telitettségét jellemzi a 320-700
nm-es tartomanyban (Keyser és Hill 1999).

e Relativ UV intenzitas (UV chroma), amely a visszavert fényintenzitas UV
tartomanyba eso részét adja meg (Rs20-400/ R320-700)-

Egy negyedik szinjellemzd, a masok altal hasznalt relativ csucsmagassag ([ Rmax-Rminl/R320-700,
Ornborg et al. 2002, Delhey et al. 2003, Foerster et al. 2003) figyelembe vétele nem
valtoztatta meg az eredményeket. A szinarnyalatot (hue, Amax) szintén kiszamitottuk, de
gyakorlatilag nem kiilonbozott sem az ivarok, sem az egyedek kozott a mintankban, ezért nem
hasznaltuk az elemzésekben. Az UV kontraszt mind az atlagos reflektanciaval (Pearson-féle
korrelacios koefficiensek az éveken beliil standardizalt valtozokra: » = 0,41, P = 0,15

himekre, » = 0,64, P < 0,05 tojokra), mind a relativ UV intenzitassal tendenciat mutatott az
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Osszefliggésre (r = 0,48, P = 0,05 himekre, » = 0,5, P < 0,05 tojokra), de a két utobbi csak a
tojoknal fliggott 6ssze (r = -0,3, P = 0,24, 6sszes N = 17 himekre, r = -0,9, P < 0,01, dsszes N
=16 tojokra).
e A kék cinegék mellkasi tollazatanak spektrumaibol a relativ sarga intenzitast (yellow
chroma; (R700-Ras0)/R700). Ertéke kozvetleniil mutatja a karotinoidok mennyiségét,

mivel ezek legerdsebben 450 nm-nél nyelik el a fényt (Johnsen et al. 2003).

3.6.2. A széncinege tollazati jelzéseinek elemzése

A széncinegék spektrumainak esetében, mivel a kiilonb6z6 szinii régidk kozos
informacidtartalmara is kivancsiak voltunk, fékomponens analizist (principal component
analysis, PCA) alkalmaztunk. Ez a modszer lehetévé teszi az eltéré szinekbdl mért
spektrumok alakjaban mutatkoz6 kiilonbségek szamszeriisitését, amely a hagyomdnyos
szinjellemzékkel nem mindig lehetséges (Cuthill et al. 1999). A fékomponens analizissel a
fekete és a sarga tollazat spektrumaiban 1év6é informaciét néhany fékomponens tengelybe
stiritettiik (Cuthill et al. 1999), amelyek iranyultsagara jellemz6, hogy a megmagyarazott
varainciahanyadot —maximalizaljak. Ezzel a modszerrel egyuttal kikiiszobdlhetd a
hagyomanyos szinjellemzok kozotti korrelacio problémaja is, mert a fékomponens tengelyek
egymasra merdlegesek, valamint konnyebben értelmezhetévé valnak a tobbesucsu
spektrumok, mint amilyen a sarga sziné is (Bleiweiss 2004). El0szor egy-egy tollazati région
beliil atlagoltuk egy-egy egyed spektrumait, majd a kapott spektrumokon belil 10 nm-es
tartomanyonként atlagoltuk az intenzitdsokat 320-t61 700 nm-ig. A kapott 38 értéket vittik a
fokomponens analizisbe. A fokomponenseket a korrelaciés matrix alapjan szamitottuk ki,
nem alkalmaztunk tengelyforgatast (unrotated opcid), és az 1-nél nagyobb sajatértéki
tengelyeket fogadtuk el érvényesnek (Kaiser kritérium).

A fejtet6i és a mellkasi tollazat kondiciéfuggésének kiilon-kiilon torténd vizsgalatahoz
2005. oktober 8-an és november 5-én Osszesen 89 egyedet fogtunk meg, de az elemzésekben
kiilonb6z6 mintaszamok fordulnak elé hianyzo adatok miatt. Kiilon fékomponens analiziseket
végeztiink a sarga és a fekete tollakra, de a himeket és tojokat egyiitt elemeztiik, mert az
ivarok kozotti szinezetbeli kiilonbségekre is kivancsiak voltunk. Kiilon fokomponens
analiziseket végeztiink a tavaszi ¢s az ¢szi mintakon is, mert a kopas miatt jelentSs szezonalis
szinezetbeli valtozast feltételeztiink (Ornborg et al. 2002, Figuerola és Senar 2005, Delhey et
al. 2006). A vedlés alatti fizikai kondicio tollazati diszekre kifejtett hatasanak vizsgalatahoz

az altalanos linearis modellek fiiggd valtozodja vagy a hassav mérete vagy egy szinezeti
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fokomponens volt. Fix faktorként a kovetkezoket vittik be a modellekbe: mintavétel
id6pontja (elsé vagy masodik alkalom), ivar és binaris kor. A kovariansok pedig a kovetkezok
voltak: tarzuszhossz (az ivarra standardizalva), testtomeg (az ivarra és az id6pontra
standardizalva) és tollnovekedési rata. A tomeget ¢és a tarzsuszhosszt azért standardizaltuk
(atlag = 0 és SD = 1), hogy elkeriljik a diszkrét és a folytonos valtozok kozotti zavard
kovarianciat (Norman ¢és Streiner 2000). A kétszeres és haromszoros interakciokat is
figyelembe vettiik, kivéve a két vagy harom folytonos valtozé kozotti interakciokat, amelyek
nehezen értelmezhetdk.

Az asszortativ parbaallas vizsgalata a 2004. és 2005. évi tavaszi adatokbol tortént, a
mintazott parok szama rendre 39 és 18 volt. El6szor a tavaszi spektralis fékomponensek
atlaganak és varianciajanak évek kozotti eltérését néztilk meg (Student-féle t-probaval és F-
probaval), kiilon a két ivarra. A kiilonbséget mutatd valtozokat az éveken beliil
standardizaltuk (atlag = 0 és SD = 1). Ezutan Osszesitettik a két év adatait, majd
megvizsgaltuk a parok négy szinezeti fokomponensének (ld. 4.3) és hassavméretének
Pearson-féle korrelaciojat. Az egyenesek meredeksége kozotti kiilonbségeket nem vizsgaltuk

amiatt, hogy 2005-bdl viszonylag kevés adatpontunk volt.

3.6.3. A széncinege tollazati szinezetének kozos fokomponens analizise

A fekete fejtetdi ¢és a sarga mellkasi tollazat kozds informaciotartalmanak
vizsgalatahoz a két régiobol szarmazoé spektrumok 38-38 eredeti adatpontjat egyiitt vittiik be a
fokomponens analizisbe. Az atlagos reflektancia erésen valtozik a tollazat kopasaval, és
minden tollazati spektrum varianciajanak legnagyobb részét ennek az atlagos reflektancianak
a varianciaja adja (Cuthill et al. 1999, Mennill et al. 2003). Mintankban az eredeti spektrumok
elsé két kozos fékomponense is kizarolag az atlagos reflektanciabeli kiilonbségeket irta le, és
ez a két tengely magyardzta a variancia tobb mint 90%-at (1d. 4.9). Hogy a spektrumok
alakbeli kiilonbségeire hegyezziik ki az elemzéseket, minden spektrumot standardizaltunk a
sajat atlagos reflektancidjara igy, hogy minden spektralis értéket elosztottunk az adott
spektrum atlagos reflektancidjaval, majd ezeken az adatokon is futtattunk fékomponens
analizist (Id. pl. Stein és Uy 2006). Ha 20 nm-es tartomanyonként atlagoltuk a spektrumokat,
azaz 76 helyett 38 értéket vittiink be az analizisbe, akkor is szinte mennyiségileg azonos
eredményeket kaptunk, ezért megallapithattuk, hogy a bemeneti valtozok nagy szama nem

torzitotta el a kovetkeztetéseinket. Annak ellendrzésére, hogy a kozos PCA-ban kapott
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tengelyek nem csak statisztikai miitermékek, a kozos fokomponens értékeket korrelaltattuk a
régidkra kiilon kiszamolt hagyomanyos spektralis valtozokkal.

A kiilonbozé tollazati régiok k6zos informaciotartalmanak vizsgalatahoz a 2005-6s és
2006-0s 6szi (192 egyed), valamint a 2004-es, 2005-6s és 2006-os tavaszi adatokat (126
egyed) hasznaltuk fel, szintén kiilon elemezve a tavaszi és az §szi mintakat. A tollnovekedési
ratat néhany madaron nem lehetett megmérni roncsolt, hidanyzd vagy vedlés alatt allo
faroktollaik miatt. Az 6szi adatokbol szamolt altalanos linearis modellek fliggd valtozoja egy-
egy fokomponens volt, fix faktorként az évet, az ivart és a kort, kovariansként pedig a mérés
id6épontjat, a tarzuszhosszt ¢s a tollndvekedési ratat vittiik be. Minden kétszeres ¢&s
haromszoros interakciot is megvizsgaltunk, kivéve két vagy harom kovarians interakcioit. A
tavaszi adatokat a parbaallasi mintazat elemzésére hasznaltuk. Eldszor a himek és a tojok
fokomponens értékeinek évek és korok kozotti eltérését vizsgaltuk meg kétutas altalanos
linearis modellekkel, az év és a kor interakcidjat is figyelembe véve, majd sziikség esetén
standardizaltuk ezekre a fokomponens értékeket. Ezutan a szocialis parok standardizalt
fokomponens értékei kozotti Pearson-féle korrelaciokat szamoltuk ki. A széncinegék
adataibol szamolt altalanos linearis modellek mindegyikénél a teljes modellb6l egyenként
kivettitk a nem szignifikans valtozokat (backward stepwise selection), hogy elkeriljik a tal
sok paraméter miatti szignifikanciahianyt (pl. Peters 2000), majd a végsd modellhez
egyenként hozzdadtuk éket. A valtozok kivalogatdsa minden esetben azonos végsé modellt
eredményezett.

Az atlagokat az atlag szorasaval (SE) kozlom. A statisztikdk kétoldaltak, a
szignifikancia kiiszobértékét P = 0,05-nek vettiik.

4. EREDMENYEK

4.1. Anyai befektetés a tojasba a kék cinegénél

4.1.1. Allokacio a tojassargaja karotinoidtartalmaba

A kék cinegéknél a tojassargaja szinarnyalata szignifikans negativ Osszefiiggést

mutatott a him tollazati szinével (a fejtetdi UV kontraszttal) és a koltéskezdés iddpontjaval,

illetve pozitivan figgodtt dssze a tojassargaja tomegével (1. tablazat). Mivel a szinarnyalat

értékei a sargatol a piros felé haladva csokkennek, ezek az Osszefliggések azt jelzik, hogy
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magasabb karotinoidkoncentracioju tojasokat raktak azok a tojok, amelyek telitettebb kék/UV
szinli tollazattal rendelkezd himekkel alltak parba (1. abra), és amelyek a szezonon beliil
késobb kezdtek tojast rakni, illetve hogy alacsonyabb karotinoidkoncentraciojuak voltak a
nagyobb tojassargajak (ezek a tojassargaja szinvarianciajanak rendre 13, 8 és 4%-at
magyaraztak). Megvizsgaltuk, hogy a him tollazati szinével vald Gsszefliggést a him szinezet
¢és a tojo fenotipusa kozotti korrelacio okozza-e. Az UV kontraszt alapjan talaltunk tendenciat
asszortativ parbaallasra (a két ivar standardizalt UV kontraszt értékei kozotti Pearson-féle
korrelacios koefficiens » = 0,43, P = 0,12, N= 14). Azonban a him UV kontraszt hatasa akkor
is szignifikans maradt, ha a tojo UV kontrasztjat is bevittiik a végsé modellbe, (F 3 = 22,64, P
< 0,01). A toj6 mindségének egyéb lehetséges jellemz6i koziil, ideértve a koltéskezdés
id6pontjat ¢és a fészekaljméretet is, csak a tarzuszhossz mutatott Osszefiiggést a him UV
kontrasztjaval (r =-0,57, P < 0,05, N = 14), és a him UV kontraszt hatasa szignifikans maradt,
ha a tojo tarzuszhosszat is bevittiik a végsé modellbe (5= 17,97, P <0,01).

Megvizsgaltuk, hogy a tojassargaja szine és a koltéskezdés idépontja kozotti
Osszefliggést a kornyezeti hdmérséklet hattérhatasa okozza-e. A tojasképzés alatti hdmérséklet

hozzaadasa a kezdeti modellhez nem mutatott szignifikans hatast (#9 = 0,002, P =0,96).

sarga

Rezidualis tojassargajaszin
o

narancssarga

-1,5 -1,0 -0,5 0,0 0,5 1,0 15 2,0
Him UV-kontraszt (éwre standardizalt)

1. abra. A kék cinege tojassargaja szine (a fészekalj els6 harom tojasanak atlaga) az évre, a
koltéskezdés idépontjara és az atlagos tojassargdja tomegre kontrolldlva, a him fejtetdé UV
kontrasztjanak fiiggvényében. A sargdja szine 360°-os skalan szerepel, amelyen az alacsonyabb

értékek vorosesebb arnyalatot jelentenek. Parcialis R’=0,75, P<0,001, N=14.
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1. tablazat. Az atlagos tojassargajaszinre és tojasméretre vonatkozo altalanos linearis modellek
1épésenkénti valtozobevitellel. Az év és a sziilok kora fix faktorok, a koltéskezdés idépontja, valamint
a szilok morfologiai és spektralis valtozoi folytonos valtozok. Az egyenletben nem szerepld
valtozokat egyenként adtuk a végsé modellhez. Fészekaljanként az elsé harom tojas atlagat vettik. A
koltéskezdés idopontja és a spektralis valtozokat az éveken belill standardizaltuk. A végsé modell
illesztett korrelacios koefficiensei a tojassargajaszinre és a tojasméretre rendre 0,94 (P < 0,001) és

0,47 (P < 0,05) voltak. * P < 0,05; ** P<0,01; *** P <0,001.

Tojassargajaszin Tojasméret
df F Beta (SE) df F Beta (SE)
Ev 1,9  177,33***  0,97(0,07) 1,11 6,39* -0,51 (0,20)
Koltéskezdés iddpontja 1,9 16,80*%*  -0,31(0,08) 1,10 0,04 0,05 (0,24)
Tojassargaja tomege 1,9 8,60* 0,22 (0,07)
Tojasszam 1,8 0,20 -0,05(0,11) 1,10 0,05 0,05 (0,22)
Tojo
Kor 1,8 0,49 -0,06 (0,09) 1,10 0,0004 0,005 (0,24)
Tarzuszhossz 1,8 0,04 -0,02 (0,11) 1,10 0,03 -0,04 (0,25)
Fizikai kondicio 1,7 0,30 0,05 (0,09) 1,9 0,11 0,08 (0,24)
Relativ sarga intenzitas 1,8 0,11 -0,04 (0,11) 1,10 0,29 -0,12 (0,22)
Fejtet6i atlagos reflektancia 1, 8 0,16 0,04 (0,11) 1,11 6,65* 0,52 (0,20)
UV kontraszt 1,8 0,16 0,05 (0,12) 1,10 0,59 0,21 (0,27)
Relativ UV intenzitas 1,8 0,001 -0,004 1,10 0,93 0,45 (0,47)
(0,10)
Him
Kor 1,8 1,02 -0,17(0,17) 1,10 1,81 -0,55 (0,41)
Tarzuszhossz 1,8 0,19 0,03 (0,08) 1,10 0,01 0,02 (0,22)
Fizikai kondicio 1,7 0,56 -0,10 (0,14) 1,9 0,005 0,02 (0,30)
Relativ sarga intenzitas 1,8 0,21 0,04 (0,08) 1,10 2,25 -0,29 (0,19)
Fejtet6i atlagos reflektancia 1, 8 0,64 -0,07 (0,09) 1,10 0,36 0,14 (0,23)
UV kontraszt 1,9 26,28***  -0,39 (0,08) 1,10 0,02 -0,03 (0,23)
Relativ UV intenzitas 1,8 0,94 0,10 (0,11) 1,10 0,04 -0,05 (0,22)

4.1.2. Allokacio a tojasméretbe

A tojasméret pozitiv Osszefliggést mutatott a tojo fejtetéi atlagos reflektanciajaval,
varianciajanak 27%-at magyarazta (1. tablazat, 2. abra). A tojassargaja szinével ellentétben a
him bélyegek nem prediktaltak a tojasméretet. A tojo fejtetdi reflektanciaja nem fiiggott Gssze
sem mas tojo tulajdonsagokkal (minden P > 0,16 a tarzuszhossz, a fizikai kondicio, a

standardizalt relativ sarga intenzitas esetében), sem a tojasszammal (» = -0,27, P = 0,31), de a
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tojok fejtetdi reflektancidja és a koltéskezdés ideje kozott negativ tendenciat talaltunk (r = -

0,48, P = 0,06, dsszes N = 16).

Tojasméret (évre standardizalt)
o
o

-2,0 -1,5 -1,0 -0,5 0,0 0,5 1,0 1,5 2,0
Tojo fejtetdi teljes reflektancia (évre standardizalt)

2. abra. A kék cinege tojasmérete (a fészekalj elsd harom tojasanak atlaga) a tojo fejtetéjének atlagos

reflektanciaja fiiggvényében. Parcialis R’=0,38, P<0,05, N= 14.

Varakozasainkkal ellentétben sem a tojo morfoldgiai bélyegei, sem a mellkasi tollazat
szine nem fiiggdtt Ossze a tojasmindségbe valod befektetéssel. Azonban mind a tojasméret,
mind a tojassargdja szine kiilonbozott a két vizsgalt évben: 2004-ben a tojasok nagyobbak

voltak és a sargajuk pirosasabb volt, mint 2003-ban (1. tablazat).
4.2. A széncinege tollazati jelzései
4.2.1. Spektralis fokomponensek

Az 6sszel mintazott egyedek mellkasanak €s fejtetdjének nyers spektrumait mutatja a
3. abra, a bel6liik szamolt elsé és masodik fékomponensek sulyait pedig a 4. abra. Mind a
sarga, mind a fekete tollaknal az els6 fokomponens (PC1) az atlagos reflektanciat jelentette (a

sarganal a fehérséget, a feketénél a sziirkeséget). A masodik sarga fokomponens (PC2)

nagyon erds Osszefliggést mutatott a relativ sarga intenzitassal (Id. 3.6; » = 0,949, P < 0,001),
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ezért relativ sarga intenzitasként vagy sargasagként értelmeztiikk. A fekete PC2 pedig erds
negativ Osszefliggést mutatott a kék cinegénél hasznalt relativ UV intenzitassal (I1d. 3.6; r = -
0,776, P < 0,001), ezért a fekete PC2 novekedése a relativ UV reflektancia csokkenését
jelentette. A tavaszi fékomponensekb6l szamitott sulyok nagyon erésen Osszefiiggtek az Gszi
megfeleldikkel (0,885 < r < 0,981, 6sszes P < 0,001), ami azt jelenti, hogy nagyon hasonld

informaciot tartalmaztak, és hogy a tollkopas nem befolyasolta az eredményeinket.

4.2.2. A tollazati diszek kdlesonos Osszefliggése

El6sz6r megvizsgaltuk az ot tollazati valtozo (sarga és fekete PC1 és PC2, valamint a
hassav mérete) kozotti paros korrelaciokat, hogy kideriiljon, egymastol fuggetlen jelzéseknek
tekinthetok-e. A fekete PCl és PC2, valamint a sarga PCl és PC2 definicidszeriien
merdlegesek egymasra, tehat fliggetlenek egymastol. A jellegek kozotti egyéb paros
korrelaciok nem voltak szignifikansak (6sszes r < 0,118, &sszes P > 0,271), kivéve a
hassavméret és a fekete PC2 kozotti dsszefuggést (r = -0,647, N = 86, P < 0,001). Ezt a
korrelaciét a mindkét tulajdonsagban megtalalhatd ivarok kozotti eltérés okozta, mivel az
ivarra standardizalt adatok nem korrelaltak (» = 0,030, N = 86, P = 0,783). A tovabbiakban
tehat fuggetlennek tekinthetjiik az 6t tollazati valtozot.

4.2.3. A hassavméret

A tollazati jelzések informacidtartalmara vonatkozo eredményeket a 2. tablazat
foglalja 0ssze. Az atlagos hassavméret novemberben nagyobb volt, mint oktoberben, valamint
a himeké nagyobb volt, mint a tojoké, illetve az iddsebb madaraké nagyobb volt, mint az
egyéveseké. A tollndvekedési rataval azonban nem talaltunk &sszefiiggést. A hassdvméreten
alapul6 asszortativ parbaallasra nem szignifikansan pozitiv mintazatot kaptunk (= 0,218, P =

0,125, N=51).

4.2.4. A sarga mellkasi reflektancia

A sarga PC1 pozitiv Osszefliggést mutatott a tarzuszhosszal, a testtomeggel pedig
id6pont- ¢s ivarfiiggd kapcsolatban allt, de nem fiiggott a tollndvekedési ratatol. A sarga PC2
sem fliggott a tollnovekedési ratatol, a testtomeggel azonban negativan korrelalt, és a korral,

valamint a tarzuszhosszal valo kapcsolata idopontfiiggd volt. A parbaallds mintazata nem
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szignifikansan pozitiv asszortativ kapcsolatot mutatott a sarga PC1 esetében (r = 0,221, P =

0,115, N=152), a PC2 esetében viszont nem volt 6sszefliggés (r = 0,043, P = 0,760, N = 52).
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3. abra. A 2005 6szén mintazott széncinege himek (N = 50) és tojok (N = 39) sarga mellkasi (a) és

fekete fejtetdi (b) reflektancidjanak atlaga 10 nm-es hullamhossz-savokban.

4.2.5. A fekete fejtetd reflektanciaja

A fekete PCI szignifikans negativ 0sszefliggést mutatott a tollndvekedési rataval, de

az utobbinak a mintavétel idépontjaval vald interakcidja alapjan csak novemberben volt

szignifikans az 0sszefliggés (F1 24 = 5,796, P = 0,024), oktoberben még nem (£ 5, = 0,349, P

=0,557). A fekete PC2 sokkal kisebb volt himeknél, mint tojoknal (5.a 4bra), ez a kiilonbség
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kicsit kisebb volt novemberben, mint oktoberben (oktober: F' |51 = 75,637, november: F |4 =

25,644; mindkét P < 0,001). A fekete PC2 erds negativ dsszefliggést mutatott a tollndvekedési

rataval becsiilt vedlés alatti fizikai kondicioval (5.b abra). A tollndvekedési rata a mintavétel

id6pontjaval és az ivarral gyenge haromszoros interakciot is mutatott, de a két ivaron kiilon

végzett elemzésekben a tollndvekedési rata és az iddpont nem adott szignifikans interakciot

(ezek az eredmények itt nem Kkeriilnek bemutatasra). A parbaallas mintdzata nem

szignifikansan pozitiv asszortativ kapcsolatot mutatott a fekete PC1 esetében (» = 0,253, P =

0,116, N = 40), és szignifikansan pozitivat a fekete PC2 esetében (r = 0,320, P = 0,044, N =

40, 6. abra).

1,0

0,5

0,0

Korrelacié a sarga PC-kkel

1,0

0,5

0,0

Korrelacié a fekete PC-kkel

(a)

FYYYN
AAAAL
Y

aAaAs
a

300 400 500 600 700

Hulldmhossz (nm)

(b)

AA
A a
aa%a 04000t

300 400 500 600 700

Hulldmhossz (nm)

4. abra. A sarga mellkasi (a) és a fekete fejtet6i (b) tollak elsé és masodik fékomponensének

korrelacidja a 10 nm-es hullimhossz savokban mért egyedi reflektanciakkal. Kor: PC1, haromszdg:

PC2.
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2. tablazat. A széncinege vedlés utani tollazati diszeit leir6 valtozok a mintavétel idopontja (2005. oktober vagy november), az ivar, a binaris kor, az ivarra
standardizalt tarzuszhossz, az idépontra és az ivarra standardizalt testtomeg és a tollndvekedési rata (TNR) fliggvényében. Altalénos linearis modellek
Iépésenkeénti valtozokihagyassal, részletek a Modszerekben (3.6.2 és 3.6.3). Csak a végsd modellekben szerepld tételek vannak feltiintetve. A zardjelben lévo

jelek a szignifikans osszefliggések irdnyat jelolik. —: nem szerepel a végsé modellben; *: P < 0,05; **: P <0,01; ***: P <0,001.

Hassavméret Mellkasi sarga PC1 Mellkasi sarga PC2 Fejtetéi fekete PC1 Fejtet6i fekete PC2

F dfl df2 F dfl  df2 F dfldf2 F dfl df2 F dfl df2
Idépont 22.658%+* 1 73 6.699% 1 74 2430 1 73 3749 1 76 0.179 1 74
Ivar 111.206%** 173 1293 1 74 73.761%%* 1 74
Kor 3.974* 1 73 — 0.393 1 73 — —
Tarzuszhossz — 7.389%* (+) 1 74 0.003 173 — —
Tomeg — 5.538%(-) 1 74 6.175% (-) 1 73 — —
TNR — — — 6.441%(-) 1 76  11.729%*(-) 1 74
Id6pont x Ivar — — — — 4.447* 1 74
Idépont x Kor — — 7.153%* 173 — —
IdSpont x Tarzuszhossz — — 10.365%* 173 — —
Idépont x TNR — — — 3.970% 1 76 —
Idépont x Ivar x Tomeg — 4.018* 1 74 — — —
Id6pont x Ivar x TNR — — — — 4.526* 1 74
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4.2.6. Az dsszesitett parbaallasi mintazat

Megvizsgaltuk az asszortativ parbaallasi mintdzatot azzal a négy tollazati disszel
Osszefiiggésben, amelyek legalabb egy szempontbol tikrozték az egyedi mindséget
(hassavméret: kor, sarga PC1: testméret, fekete PC1 és PC2: tollndvekedési rata). A Fisher-
féle kombinalt valosziniiség-proba (Sokal és Rohlf 1981) szignifikans Osszefliggést mutatott

(7 = 19,040, df = 8, P = 0,015), amelybdl e négy tollazati diszen alapulé asszortativ

parbaallasi mintazatra kovetkeztethetiink.

(a)

0,5

0,0

Fekete PC2

Himek Tojok

Ivar-standardizalt fekete PC2
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24 26 28 30 32 34
Tollnévekedési rata (mm)

5. abra. A széncinegék vedlés utani fekete fejtet6i tollainak masodik fokomponense az ivar (a) és a

tollnovekedési rata (b) fliggvényében. A hibasavok az atlag + standard hibat jelolik.
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6. abra. Asszortativ parabaallas széncinegéknél a fekete fejtet6i PC2 alapjan.

4.3. A széncinege tollazati szineinek k6z0s informaciotartalma

4.3.1. A tollazati szinvariancia kozos tengelyei

A széncinegék mellkasi és fejtetdi tollazatanak spektrumaibol szamolt kozos
fokomponensek és a megfelel tollazati régio kiilon PC1 értékei szignifikansan korrelaltak
(abs(r) > 0,502, P < 0,001 mindkét évszakban). A nyers spektrumokbdl szamitott kozos
fokomponens tengelyek az atlagos reflektanciaban megmutatkozo varianciat adtak vissza. A
tengelyek azonban erésen kiilonboztek tavasszal és Osszel (7. abra). Az 0Oszi elsd
fokomponens a variancia 50,5%-at irta le, és mind a mellkasi, mind a fejtetéi tollazat
reflektancidjaval pozitivan korreldlt. Az &szi masodik fékomponens viszont, amely a
variancia tovabbi 41,3%-4t magyarazta, a mellkas reflektanciajaval negativan, a fejtetéével
pozitivan korrelalt. A tavaszi fokomponensek (a variancia 47,7 és 45,7%-a) pedig csak az
egyik tollazati régioval korrelaltak. Ez azt jelenti, hogy a két tollazati régidé azonos iranyu
reflektancia-variancidja a vedlés utan tavaszra eltint. Ezért nem ezeket az atlagos
reflektanciat kifejez6 fokomponenseket elemeztiik a kondiciofliggés és a parbaallasi mintazat
szempontjabol, hanem uj f6komponens analizist végeztiink az atlagos reflektanciara
standardizalt spektrumokon (Id. 3.6.3), hogy megallapitsuk, vajon a mellkasi és a fejtet6i

tollazat spektrumainak alakja az évszakok kozott konzisztens parhuzamos varianciat mutat-e.
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Az atlagos reflektanciara standardizalt spektrumokbol szamitott elsé két fékomponens
megmagyarazta a szinvariancia nagy részét mindkét évszakban (6sszel: PC1 42,1%, PC2
30,3%; tavasszal PC1 42,0%, PC2 30,4%). A fokomponens értékek és az egyedi 10 nm-es
spektralis értékek kozotti korrelaciok a 8. abran lathatok. A két régiora Gsszesitett szinezetbeli
egyedi kiilonbségek f6 tengelyei az évszakok kozott konzisztenciat mutattak (az 6szi és a
tavaszi spektralis fokomponens stlyok kozotti korrelacio: PCl1-re 776 = 0,931, P < 0,001; PC2-
re 776 = 0,922, P < 0,001). A PC1 mindkét évszakban a magas és az alacsony hullaimhosszak
aranyat tiikrozte mind a fekete fejtetd, mind a sarga mellkas esetében. Azonban a fejtetdi
reflektancia hozzajaruldsa ehhez a fékomponenshez &szrél tavaszra erdteljesen megnétt. A
PC2 nagyon hasonld volt a tavasszal és az Gsszel mintazott madaraknal. A fekete fejtetd
esetében ez a fokomponens erds negativ Osszefliggést mutatott a relativ UV intenzitassal
(6sszel rj9> = -0,731, P < 0,001; tavasszal 7,6 = -0,747, P < 0,001). A sarga mellkasi tollazat
esetében pedig a fokomponens értékek és az egyedi spektralis értékek korrelaciojanak gorbéje
a karotinoidok reflektanciagorbéjének inverzére hasonlitott, azaz ez a fokomponens a sarga
szin telitettségének inverzét tikkrozte (korrelacios koefficiensek a relativ sarga intenzitassal:
Osszel 9o = -0,285, P < 0,001; tavasszal r;25 = -0,561, P< 0,001). A tollazati régiok kozos
elemzésének érvényességét megerdsitette, hogy késébbi évek spektralis adataibol szamolt
kozos fokomponensek is konzisztensen hasonlé iranyt tengelyeket eredményeztek (ezeket az

eredményeket itt nem kozIom).
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fokomponens analizisek: a PC értékek és a kiilonbozo régiok 10 nm-es hulldmhossz savokban mért
reflektancidjanak Osszefliggése Osszel és tavasszal. (a) 6szi PCI1; (b) tavaszi PCI1; (c) 6szi PC2; (d)

tavaszi PC2.

A harmadik és a negyedik kozos fokomponens szintén hasonlitott az ¢szi €s a tavaszi tollazat
esetében (a fékomponens sulyok korrelacids koefficiensei rendre r7s = 0,835 és 0,828).
Ezekhez a fokomponensekhez azonban csak az egyik tollazati régio spektralis varianciaja
jarult hozza er6sen. A PC3 a fekete fejtetdi tollazat zoldes arnyalatat jellemezte, mig a PC4 a
mellkasi tollazat relativ sarga intenzitdsanak egy olyan komponensét fejezte ki, amely nem
figgott Ossze a fekete fejtetd reflektancidjaval (ezek a részleteket nem keriilnek bemutatasra).
Ezért a tovabbiakban az elsé két kozos fokomponens proximalis meghatdrozottsagaval és a
parbaallasban jatszott lehetséges szerepiikkel foglalkoztunk, mivel ezek adtak a fekete és a

sarga tollazati spektrumok alakjanak kozos tengelyeit.
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8. abra. Széncinegék két tollazati régiojanak az atlagos reflektanciara standardizalt spektrumaibol
szamitott kozos fékomponens analizisek: a PC értékek és a kiilonbozo régiok 10 nm-es hullimhossz
savokban mért reflektancidjanak Osszefliggése Gsszel és tavasszal. (a) 6szi PCI1; (b) tavaszi PCI1; (c)

Gszi PC2; (d) tavaszi PC2.

4.3.2. A kozos informacidtartalom

Osszel, a vedlés utan mintazott madaraknal a szint leiro elsé kozos fokomponens
gyenge Osszefliggést mutatott az évvel, a korral és a mérés idépontjaval, valamint az év, az
ivar, a kor, a tarzuszhossz ¢s tollnovekedési rata kozotti kiilonbozé interakciokkal (3.
tablazat). Azonban a post-hoc elemzések eredményei szerint kategoriankénti bontasban nem
talaltunk szignifikans hatasokat, kivéve az adult himeknél egy gyenge pozitiv sszefiiggést a
kozos PC1 és a tollndvekedési rata kozott (P = 0,048, a tobbi eredményt nem kozlom). A
masodik kozos fokomponens viszont erds Osszefliggést mutatott az évvel, az ivarral ¢és a
tollnovekedési rataval (3. tablazat). A mérés idépontja, a testméret ¢s a kor hatdsa nem volt
szignifikans. A himek kézos PC2 értékei alacsonyabbak voltak a tojokéinal (9.a abra), és a
PC2 er6s negativ dsszefliggést mutatott a tollndvekedési rataval (9.b abra). Az év, az ivar és a

tollnovekedési rata kozott gyenge haromszoros interakcié mutatkozott (P = 0,049), de egyik
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ivarnal sem volt kimutathatd az év és a tollndvekedési rata interakcidja (P < 0,528).
Osszességében tehit a kozos PC1 egyetlen bioldgiailag értelmezheté prediktora a mérés
id6épontja volt, a kozos PC2-nél pedig az év, az ivar és a tollnovekedési rata altalanos, erds

hatasa mutatkozott.

3. tablazat. K¢ét tollazati régio kozos spektralis fokomponensei dsszel mintazott széncinegéken az év,
az ivar, a binaris kor, a mintavétel idépontja, a tarzuszhossz ¢és a tollnovekedési rata (TNR)
fiiggvényében (altalanos linearis modellek 1épésenkénti valtozokihagyassal). A folytonos valtozokkal
fennallé szignifikans osszefliggések iranyat jeloltem. A tablazatban F-értékek szerepelnek, zarojelben

a szabadsagi fokok szamaval. * P <0,05; ** P<0,01; *** P<0,001.

PC1 PC2
Ev 4,34* (1, 169) 46,08*** (1, 177)
Ivar 1,60 (1, 169) 216,58*** (1, 177)
Kor 4,53* (1, 169) 0,10 (1, 176)
Iddpont 4,90* (1, 169) (-) 0,17 (1, 176)
Tarzuszhossz 0,00 (1, 169) 0,95 (1, 176)
TNR 2,44 (1, 169) 18,95%** (1, 177) (-)
Ev x Ivar 6,81%* (1, 169) 0,11 (1, 176)
Ev x Kor 0,00 (1, 168) 0,99 (1, 175)
Ivar x Kor 8,96** (1, 169) 0,00 (1, 175)
Ev x Idépont 0,12 (1, 168) 0,09 (1, 175)
Ivar x Idépont 1,14 (1, 168) 0,22 (1, 175)
Kor x Idépont 0,76 (1, 168) 0,30 (1, 174)
Ev x Tarzuszhossz 0,17 (1, 168) 1,75 (1, 175)
Ivar x Tarzuszhossz 1,44 (1, 168) 2,79 (1, 175)
Kor x Tarzuszhossz 0,94 (1, 168) 0,64 (1, 174)
Ev x TNR 4,68* (1, 169) 0,28 (1, 176)
Ivar x TNR 0,06 (1, 168) 1,58 (1, 176)
Kor x TNR 4,45% (1, 168) 0,74 (1, 175)
Ev x Ivar x Kor 0,00 (1, 168) 0,17 (1, 175)
Ev x Ivar x Idépont 0,73 (1, 168) 0,14 (1, 175)
Ev x Kor x Idépont 0,61 (1, 168) 1,82 (1, 174)
Ivar x Kor x Idépont 0,17 (1, 168) 0,45 (1, 174)
Ev x Ivar x Tarzuszhossz 6,73* (1, 169) 0,13 (1, 175)
Ev x Kor x Tarzuszhossz 0,00 (1, 168) 1,05 (1, 174)
Tvar x Kor x Tarzuszhossz 0,57 (1, 168) 0,01 (1, 174)
Ev x Ivar x TNR 0,13 (1, 168) 3,91 (1, 177)
Ev x Kor x TNR 0,00( 1, 168) 0,95 (1, 175)
Ivar x Kor x TNR 8,57** (1, 169) 0,01 (1, 175)
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4.3.3. A kozos tengelyeken alapuld parbaallasi mintazat

A szaporodasi szezonokban a kozos PC1 szignifikansan kiilonbozott az évek kozott
(tojok: Frss = 6,117, P = 0,004; himek: F>45 = 7,667, P = 0,001), a PC2-ben viszont nem
talaltunk évhatast egyik ivarnal sem (tojok: F>ss = 2,001, P = 0,144; himek: F> 4= 1,888, P =
0,160). A kor és a kor-év interakcido viszont nem hatott egyik ivarnal sem, egyik
fokomponensre sem (minden P > 0,248). Nem mutatkozott az évre standardizalt PCl-en
alapuld asszortativ parbaallasi mintazat (53 = 0,098, P = 0,444), de ugyanez a PC2-re
szignifikansan pozitiv volt (753 =0,279, P = 0,279, 10. abra) .
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9. abra. Az 6sszel mintazott széncinegék tollazati szinének masodik k6zos fékomponense az ivar (a)

és a tollndvekedési rata (b) fiiggvényében. A hibasavok az atlag + standard hibat jelolik.

35



Him szinezet PC2

-2 -1 0 1 2 3
Tojé szinezet PC2

10. abra. A tollazati szin masodik kozos fékomponensének korrelacioja a szocialis partnerek kozott

széncinegénél.

5. AZ EREDMENYEK ERTELMEZESE

5.1. A kék cinege tollazati szinei €s a tojasmingség

Eredményeink szerint a tojasméret és a tojassargdja szine kiilonbozd tényezékkel
fuggnek Ossze kék cinegénél. A tojassargaja szinére szignifikansan hatott a him fejtet6i
szinezete, a koltéskezdés ideje és a sargdja tomege. A fejtet6i szinezet kvantifikalasara
hasznalt harom spektralis valtozo koziil csak a himek UV kontrasztja fliggott Ossze a
tojassargaja szinével. Az UV kontraszt a spektrum ultraibolya tartomanyba es6 cstcsanak
magassagat tiikrozi, amely az UV-szinezet kifejezettségére ad becslést. Mas vizsgalatok mas
spektralis valtozok jelent6ségét hangsulyoztak, ugymint az atlagos reflektanciat (Hunt et al.
1998), a szintelitettség leirasara szolgald relativ intenzitast vagy relativ magassagot
(Andersson et al. 1998, Sheldon et al. 1999, Foerster et al. 2003, Griffith et al. 2003, Delhey
¢és Kempenaers 2006, Peters et al. 2006, Garcia-Navas et al. 2009, Roberts et al. 2009) és a
szinarnyalatot (Andersson et al. 1998, Hunt et al. 1998, Delhey és Kempenaers 2006, Peters et
al. 2006). Mi nem talaltunk Osszefliggést a tojassargaja szinével sem az atlagos reflektancia,
sem a relativ UV intenzitds esetében. Az UV kontrasztot azonban nem vizsgaltak korabban a

kék cinegénél, és — szamitasi modjabol adodoan — mind az atlagos reflektanciaval, mind a
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relativ UV intenzitassal Osszefiigg. Populacionkban a szinarnyalat kevéssé varialt, ami arra
utal, hogy ez a valtozé kevés informaciot nyujthat. Mas fajoknal mar felvetédott, hogy a
tollazati jellegek jelzésértéke eltérhet populaciok kozott (pl. Dale et al. 1999, Hegyi et al.
2002, Dunn et al. 2010), de az is elképzelhet6, hogy a spektrofotometrias mérési
modszereknek a vizsgalatok kozotti aprd eltérései okozzak az eredmények kiilonbségét
(Santos és Lumeij 2007).

Mivel a tojassargaja szine a karotinoidkoncentraciot és a pirosabb karotinoidok
aranyat tiikrozi (Fletcher et al. 1980, Nys 2000), eredményeink szerint a kék cinege tojok
karotinoidbefektetése a tojasokba a parjuk attraktivitdsaval valtozik. Az eredmények
értelmezésénél azonban figyelembe kell venni, hogy ez egy korrelativ mintazat, bar
zebrapintynél mar kisérletesen is kimutattak dsszefliggést az apa attraktivitasaval (Williamson
et al. 2006). A kapott mintazat egyik kézenfekvé magyarazata a differencialis allokacio
hipotézisébdl kovetkezik (Burley 1986), miszerint a kapott korrelaci6 a tojok adaptiv valaszat
tikr6zi, amelyet a vonzo himek altal nyujtott kozvetett (genetikai) vagy kozvetlen elénydkre
(pl. etetési intenzitds) adnak azzal, hogy novelik az adott id6szakban produkalt utodok
szaporodasi értékét. Azonban tobb alternativ magyarazat is felmeriil. Egyrészt, ha a him UV
kontrasztja Osszefliigg a koltési territoriumanak minéségével, lehet, hogy a tojasok magasabb
karotinoidkoncentracidja csak a toj0 szamara a territoriumon elérheté nagyobb
karotinoidmennyiség mellékterméke (Biard et al. 2005). Masrészt abban az esetben is
kaphatunk ilyen mintdzatot, ha a him UV kontraszt Osszefligg az udvarldsi etetés
intenzitasaval vagy mindségével. A kék cinege himek a tojasrakds és az inkubacio
id6szakaban intenziven etetik parjukat, amely soran akar két és félszer annyi taplalékot is
visznek neki, mint amennyit egymaga tudna Gsszegyiijteni (Perrins 1979). Am ha a him
vonzereje Osszefliggne a territorium mindségével vagy az udvarlasi etetéssel, akkor azt
varnank, hogy a vonzobb himekkel parbaallt tojok egyuttal nagyobb tojasokat is raknak, de
nem ezt tapasztaltuk. Harmadik alternativ magyarazat lehet, hogy az egyedi mindségtél nem
fiiggetlen a parbaallasi mintazat. Azonban ez sem valoszind, mivel a tojo mindségét leird
lehetséges valtozok koziil csak az UV kontrasztnal talaltunk osszefiiggésre utald tendenciat,
de a him UV kontraszt hatasa megmaradt, miutan a tojo UV kontrasztjat is bevittiik a végsé
modellbe. A differencialis allokaci6 fennallasat valoszinisitik az ezen a fajon végzett korabbi
kisérletes vizsgalatok is, melyekben kimutattdk, hogy a tojok sziiléi befektetésiiket a parjuk
attraktivitasahoz igazitjak, pl. az ivararany modositasaval (Sheldon et al. 1999, Griffith et al.

2003, Delhey et al. 2007a), a tojassargaja tesztoszteron-koncentraciojanak varialasaval
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(Kingma et al. 2009) vagy az etetési intenzitas differencialasaval (Limbourg et al. 2004,
Johnsen et al. 2005).

A tojassargaja karotinoidkoncentraciojat nem prediktalta a tojo kondicioja, ellentétben
a hazi piroknal és zebrapintynél talalt dsszefliggéssel (Navara et al. 2006b, Williamson et al.
2006), amit azonban a kondici6 és a karotinoidkoncentracio kvantifikalasanak kilonbségei is
okozhatnak.

A nagyobb tojassargajak enyhén, de szignifikdnsan halvanyabbak voltak a
kisebbeknél, ami arra utal, hogy az elébbiek higabbak voltak a karotinoidokra nézve. Mivel
kvantitativ modon nem mértiik meg a karotinoidok koncentracidjat, nem tudjuk, hogyan
valtozott a teljes karotinoidtartalom a sargaja tomegével. A him fejtet6i szinezete és a sargaja
szine kozotti Osszefiiggésnél azonban figyelembe vettiik a sargaja tomegét is a tobbvaltozos
modellben, ezért nem a sargaja tomegének hattérhatasa okozta az dsszefliggést.

A tojassargaja szine és a sziilok mellkasi sargasaga kozott nem talaltunk 9sszefliggést.
A hasonld karotinoidmetabolizmussal rendelkezé széncinegénél szintén nem talaltak
differencialis karotinoidallokaciot a tojasba az apa mellkasi sargasaga alapjan, de a miénknél
nagyobb mintan tendenciat kaptak a tojo mellkasi sargasaga ¢és a tojasok
karotinoidkoncentraciojanak korrelaciojara (Isaksson et al. 2006). A differencialis allokacio
hianya nem meglepd, ha tekintetbe vesszikk, hogy a rokon széncinegénél a mellkasi
sargasagban nem talaltunk sem ivari dimorfizmust (Id. 5.3), sem kondiciofiiggeést (Id. 5.2),
ahogy masok sem, akik figyelembe vették az éneckesmadarak altal lathaté teljes
hullamhossztartomanyt (Isaksson et al. 2008), ezért nem valoszinii, hogy ez egy szexudlisan
szelektalt bélyeg.

Varakozasainknak megfeleloen vizsgalatunkban a korabban lerakott tojasok sargaja
halvanyabb volt a késobbieknél, bar ezt a valtozast nem tudtuk a tojasrakas alatti kdrnyezeti
hémérséklettel magyarazni. Fiisti fecskénél Saino és munkatarsai (2004) kiilonboz6 erdsségi
¢és iranyu korrelaciokat mutattak ki az egyes tojasok luteinkoncentracidja €s a tojas lerakasa
elotti 6-9 nap napi atlaghomérséklete kozott. A Parus fajok fo karotinoidforrasait jelentd
hernyok (Partali et al. 1987) abundancidgja azonban a tojasrakas szakaszaban a
novényfenologia valtozasaival parhuzamosan idében novekszik, ezért az idponttal vald
korrelacid a tojassargaja Osszetételére hatd karotinoidelérhetéség proximalis kényszerét
tiikrozheti (Blount et al. 2002, Bortolotti et al. 2003, Biard et al. 2005), bar ennek igazoldsa
tovabbi vizsgalatokat igényel.

A tojasméretet csak a tojo fejtetdi fényessége prediktalta: nagyobb tojasokat raktak a

fényesebb fejtetdji tojok. Ezek egyuttal korabban is kezdtek kolteni, ami arra utal, hogy a
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fejtetdi szinezet a tojoknal is jelezhet egyedi mindséget. Ezt alatamasztja egyrészt az, hogy
Hunt ¢és munkatarsai (1999) szignifikans him preferenciat taldltak az UV-atereszté iivegen
keresztiil bemutatott tojokra azokkal szemben, amelyeket a himek UV-blokkold iivegen
keresztiil lattak. A tojasméretet nem befolyasolta sem a tojo kora, mérete, kondicioja, sem
pedig a tojo mindségét kozvetetten jelzé koltéskezdési iddpont és tojasszam. Mivel ezek a
valtozok altaldban a tojasméret variancidjanak csak kis hanyadat magyarazzak meg (ld.
Christians 2002), a kis mintanagysag miatt nem meglepd, hogy nem talaltunk szignifikans
korrelaciot, bar kék cinegén végzett mas vizsgalatokban sem tudtdk kimutatni ezen
tulajdonsagok hatasat a tojasméretre (Nilsson és Svensson 1993, Nilsson 2000).

Mindkét tojasjellemzében szignifikdns évhatast tapasztaltunk: 2003-ban a tojasok
kisebbek, a tojassargajak pedig halvanyabbak voltak, mint 2004-ben. Ezt j61 magyarazhatja,
hogy 2004-ben magasabb volt a tojasképzés alatti kornyezeti hdmérséklet, aminek kedvezd
hatasa a taplalékellatottsagon vagy a termoregulacio koltségén keresztiil érvényesiilhetett (pl.

Ojanen et al 1981, Ojanen 1983, Saino et al. 2004).

5.2. A széncinege tollazati szineinek informaciotartalma

A széncinegék harom lehetséges tollazati jelzésének a vedlés alatti kondiciotol vald
fiiggéseét vizsgaltuk. A fekete fejteté spektralis jellemzdéinél szignifikans kondiciofliggést
taldltunk. Ez a disz egyuttal az ultraibolya tartomanyban kifejezett szexualis dikromatizmust
is mutatott, amelyet ismereteim szerint els6ként mutattunk ki. Sem a hassav mérete, sem az
azt kortilvevo sarga teriilet szine nem fiiggott 6ssze a vedlés alatti fizikai kondicioval, viszont
jelezték a kort, illetve a testméretet. Ezen eredmények bovitik a tollazati diszek
kifejezddésének anyagcserettja és az informaciotartalmuk koézotti kapcsolatrol, valamint a
tobbszoros jelzésrendszerekrol fennallo ismereteinket.

A melanin alapu hassav kondiciofiiggését mas populacioban mar kisérletesen
kovette (Fitze és Richner 2002). A vedlés alatti fizikai kondicid becslésével ezt nem sikertilt
megerdsiteniink. Senar és munkatarsainak (2003) hasonléo modszerekkel kapott eredményei a
mieinkkel vannak Osszhangban, azaz nem utalnak kondiciofiiggésre. Ezek a vizsgalatok
egyiittesen egy adott tollazati disz populaciok kozotti eltérd informaciotartalmara utalhatnak
(Hegyi et al. 2006, Kawano 2009). Alternativ magyarazat lehet, hogy nem az altalanos fizikai
kondicio, hanem specifikus anyageserekoltségek korlatozzak egy tollazati folt kifejezddését

(Poston et al. 2005, Galvan és Alonso-Alvarez 2008).
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A karotinoid alapt sarga mellkasi tollazat masodik fokomponense negativ
Osszefliggést mutatott a vedlés utani testtomeggel. Mivel ez a valtozé nagymértékben tiikrozi
a relativ sarga intenzitast, amely a tollazat karotinoidtartalmanak fiiggvénye (Johnsen et al.
2003, Isaksson et al. 2008), ezért a kapott Osszefliggés a karotinoidok megszerzésének
koltségére utalhat (pl. Slagsvold és Lifjeld 1985, Tschirren et al. 2003). A sarga PC1 viszont a
testmérettel mutatott kapcsolatot. Eredményeink nem mutattak ki kozvetlen kapcsolatot a
mellkasi sargasag és a vedlés alatti fizikai kondicid kozott, ami egyes vizsgalatokkal
Osszhangban van (Fitze és Richner 2002, Isaksson et al. 2007), masokkal viszont nincs (Senar
et al. 2003, 2008). Ebbdl arra kovetkeztethetiink, hogy a vedlés koriilményeinek hatdsa a
sargasagra populacionként eltérhet, illetve fligghet attol, hogy hogyan szamszerisitjiik a
vedlés alatti fizikai kondiciot (pl. a tollndvekedlési rata, a taplaltsagi allapot, a karotinoidszint
vagy a parazitaltsag mértéke alapjan), vagy a tollszinezet kvantifikalasakor figyelembe
vessziik-e az UV tartomanyt.

A fekete fejteté reflektanciajanak elsd fokomponense az akromatikus fényességet
tikrozte, azaz a magasabb értékek vilagosabb tollazatot jeloltek. A fejteté fényessége negativ
Osszefiiggést mutatott a vedlés alatti fizikai kondicioval, tehat a jobb kondici6ju madarak
sotétebb fejtetdi tollazatot ndvesztettek. Ez az eredmény Osszhangban van korabbi, mas
fajokon végzett vizsgalatokkal, amelyekben a fekete tollazati régiok akromatikus fényessége
csokkent a vedlés alatti fizikai kondicid ndvekedésével (Mennill et al. 2003), vagy a
taplalékban 1évo specifikus melaninprekurzorok ardnyanak novelésével (Poston et al. 2005),
illetve a tollazat strukturalis eredetii fényessége és telitettsége csokkent a kedvezétlen években
(Masello et al. 2008) vagy a vedlés gyorsitisanak hatasara (Griggio et al. 2009). Erdekes
modon a fejteté feketesége nalunk csak bizonyos tollkopas utan jelezte a vedlés alatti
taplalkozas mindségét, ami arra utalhat, hogy a taplalékellatottsag valoszintileg a fejtetdi
tollak szerkezetének szilardsagara hatott, a tollakba juttatott melanin mennyiségén keresztiil
(Bonser 1995). Ez 6sszhangban van annak a kisérletnek az eredményeivel is, amely soran kék
cinegéknél a vedlés alatti tesztoszteron-implantatum hatasara a kovetkezd tavasszal
kromatikusabb lett a fejtet6i tollazatuk, am &sszel még nem mutatkozott kiilonbség a
kontrollcsoporthoz képest (Roberts et al. 2009).

A fekete fejtetd szinének masodik fékomponense a relativ UV intenzitasnak felelt
meg: a PC2 ndvekedése a relativ UV intenzitds csokkenését tiikrozte. Az ultraibolya
tartomanyban novekvo reflektancia szintén nétt a vedlés alatti fizikai kondicio novekedésével.

Mivel ez a szinjellemz6 a tollsugarak szivacsos rétegébe juttatott keratin mennyiségével figg
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Ossze (Shawkey et al. 2003), ezért a vedlés alatti taplalkozas mindségérél nyujthat
informaciot.

Ahhoz, hogy megtudjuk, a melanin és a karotinoid alapt szinek egyetlen komplex
szignal részeit alkotjak-e, a koz0s varianciajuk kvantifikalasara van sziikség. Ha a f6
varainciatengelyeik  egymastol fluggetlenek, nem valdszini, hogy van kozos
informaciotartalmuk. A sarga mellkas és a fekete fejtetd spektrumainak k6zos fokomponens
analizisével vizsgaltuk ezt a kérdést. A két régid spektrumat egyforman sulyoztuk az
elemzésben. A vedlés utani iddszakbol szarmazé nyers spektrumok esetében a fejtetd és a
mellkas atlagos reflektancidjaban kimutattunk korrelal6 varianciat, &m ez tavaszra eltlint. Ez a
mintazat Osszhangban van azzal a fent emlitett eredményiinkkel, miszerint a fejtetd
fényességének informacidtartalma gyors valtozast mutatott a vedlés utan, valdsziniileg a
melanintartalom ¢és a tollkopas kozotti Osszefiggés révén. A teljes intenzitasra korrigalt
spektrumok elemzésekor azonban erds, évszakok kozott is konzisztens k6zos varianciat
talaltunk a két régi6 spekrumainak alakjaban. Erdekes modon az elsé két fékomponens irta le
a mellkas és a fejteté egymassal korrelalo variancijat, és ezek magyaraztak a spektrumok
alakjaban lévé variancia tobb mint 70%-at. A mellkas és a fejtetd egymastol fliggetlen
variancidja a kisebb jelentdségii fokomponenseket hatarozta meg (PC3 és PC4). Az elsd
fokomponens mindkét tollazati régioban a rovid és hossza hullimhosszakban reflektalt
fényintenzitas aranyat kvantifikalta, a masodik fékomponens pedig a mellkasi relativ sarga
intenzitast kapcsolta 6ssze a fejtetd relativ UV intenzitdsaval.

Kék cinegénél mar kimutattak, hogy a tollazat kiilonb6z6 szinjellemz6i
nagymértékben kiilonboznek az évszakok kozott (Ornborg et al. 2002). A kiilonbségeket
legalabb részben az egyeden beliili reflektanciavaltozasok okozzak, amelyek legvalosziniibb
oka a tollazat kopasa vagy szennyezddése (Delhey et al. 2006). Vizsgalatainkban nem
kovettiik az egyes madarakat az évszakokon at, ezért az évszakos valtozas szelekciora is
utalhat. Ezenkivill a fartémirigy aktivitdsanak lehetséges szezondlis valtozasa is
hozzajarulhatott a latszolagos spektralis valtozasokhoz (Surmacki és Nowakowski 2007).
Mindemiatt eredményeink érdekesek abbol a szempontbol, hogy a fejtetd és a mellkas
tollazatabol szarmazo spektrumok alakjanak kozos varianciatengelyei hasonloak voltak az
dsszel és a tavasszal mintazott madarakon. Az egyetlen jelentdsebb valtozast az jelentette,
hogy a melanin alapu szinezet hozzajarulasa a PC1-hez megnétt &szrl tavaszra. Ez szintén
abbol adodhat, hogy a melanintartalom fontos a tollak szerkezeti szilardsaga szempontjabol
(Bonser 1995), ezért a melaninos régidknak a vedlés utan bekovetkezd kopasa, vagy

ektoparazitak, baktériumok ¢és gombak okozta karosodasa hozzajarulhat a spektralis
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variabilitasukhoz és az informaciotartalmukhoz (Kose és Moller 1999, Gunderson et al.
2008). Osszességében tehdt eredményeink azt mutatjak, hogy a széncinegék sarga és fekete
tollazatanak spektralis alakjaban fennallo variancianak a legnagyobb része korrelal, amihez
hasonld eredményt kaptak a kozelmultban szalakotak (Coracias garrulus) melanin és
strukturalis alapu szineit vizsgalva: kifejez6désiik mértéke korrelalt (Silva et al. 2008). Tobb
oka is lehet a kiilonbozo hatterti diszek kifejezédésében mutatkozo korrelacionak. Egyrészt, a
tollazat mikrostrukturaja mindkét tollszint meghatarozza, és mivel a mikrostruktira egy egyed
teljes tollazatdban hasonlé (Shawkey et al. 2006), ez korrelacidot okozhat a kétféle disz
kifejezddésében. Masrészt a melaninok ¢és a karotinoidok tollazatba juttatdsara is hatnak
anyagcsere- ¢s fiziologiai kényszerek, illetve mindkét pigmenttipus antioxidans funkciot is
betolt (Griffith et al. 2006). Tovabba nemrég felfedezték, hogy a tesztoszteron nemcsak a
melanin alapu diszek kifejezddését befolyasolja, hanem a karotinoid alapuiakét is, mert
szabalyozza azon lipoproteinek szintjét, amelyek a karotinoidokat a periférias szovetekbe
szallitjak (Blas et al. 2006, McGraw et al. 2006). Végiil pedig, ha mind a melanin, mind a
karotinoid alapt szinek kifejez6dése kondiciofiiggd (Veiga és Puerta 1996, Hill és Brawner
1998), és mindkettd a fizikai kondicid kozos fenotipusos vagy genetikai alapjat tiikrozi
(Parker és Garant 2004), korrelalhat a kifejezodésiik mértéke. Esetiinkben a korrelacio
mértéke mas ésszel, mint tavasszal, de a k6zos varianciatengely iranyultsaga konzisztens az
évszakok kozott. Milyen informacidt hordozhat tehat ez a kozos variancia?

A tollszin elsé kozds fokomponense mindkét tollazati régioban a rovid és hosszu
hullamhosszakban visszavert fény aranyat kvantifikalta. Vorosbegyli kékmadarnal (Sialia
sialis) a relativ UV reflektanciat a tollsugarak szivacsos rétegében 1év6 kor keresztmetszetii
keratin rudacskak stirlisége magyarazta (Shawkey et al. 2003). Ezért az els6 ko6zos
fokomponensiink a toll mikrostrukturajanak szabalyossagat tiikrozheti, amely egy egyed
kiilonb6z6 tollazati régidiban hasonld. Ez a fokomponens nem fliggott dssze egyértelmiien a
vedlés alatti fizikai kondicioval, ami arra utalhat, hogy ez a véltozo inkdbb egy olyan
egyedspecifikus tulajdonsagot jelezhet, mint az egyedfejlodési stabilitas.

A masodik szinezeti foékomponens viszont a fejtetd és a mellkas szinének olyan
jellemzoit kapcsolta Ossze, amelyeknek valdszinlileg nincs kozos szerkezeti alapjuk. A
mellkasi sarga szin telitettsége a tollak karotinoidtartalmanak fliggvénye (Bleiweiss 2004,
Shawkey et al. 20006, Isaksson et al. 2008). A fekete fejtetd relativ UV visszaverése viszont
tollszerkezeti sajatossagok kovetkezménye (Shawkey et al. 2003). Eredményeink szerint az

altalanos tollszin masodik fokomponense szignifikans negativ 9sszefiiggést mutatott a vedlés
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egyarant magasabb UV visszaverési tollakat ndvesztettek a fejtetdjiilkon, és sargabb tollakat a
csak a fekete tollszinezetben talaltunk kondiciofiiggést. Mivel a karotinoid alapt tollszinezet
kifejez6dése mas vizsgalatok szerint sem kondiciofiiggd (Fitze és Richner 2002, Isaksson et
al. 2007), hanem inkéabb a taplalék és a karotinoidok elérhetésége hatarozza meg (Fitze ez al.
2003, Shawkey et al. 2006), az altalanos szinvariancia masodik fékomponensének ko6zos

hatterében a taplalékkeres6 képesség allhat.

5.3. A széncinege tollazati szinei és a parbaallasi mintazat

Kék cinegénél mar tobb vizsgalat kimutatott a fejtetdé szine alapjan asszortativ
parbaallasi mintazatot (Andersson et al. 1998, Hunt et al. 1998, 1999), amire a kis
mintanagysagunk ellenére mi is taldltunk tendenciat. Széncinegénél azonban meglepé modon,
ismereteink szerint a fejtetéi szinezetet még nem vizsgaltdk a szexudlis szelekcid
szempontjabol. A széncinegénél a fejtet6i fekete szinezetre talaltunk a leginkabb asszortativ
parbaallasra utalo mintazatot (Id. 5.3), de a tobbi harom mindségjelzd disz esetében is hasonld
tendenciakat tapasztaltunk. A fejtetdi PCl, azaz a feketeség alapjan nem mutatkozott
asszortativ parbaalldsi mintazat, ez azonban nem zarja ki, hogy a bélyegnek szerepe lehet az
egyiranyu parvalasztasban (pl. holgyvalasz) vagy a szexudlis szelekcid egyéb
mechanizmusaiban. A fejtetéi PC2 alapjan viszont, amely a relativ UV intenzitdsnak felelt
meg, asszortativ parbaallasi mintazatot kaptunk, amely arra utalhat, hogy ezt a bélyeget
mindkét ivar hasznalja a parvalasztas soran (pl. Andersson et al. 1998, Roulin 1999, Jawor et
al. 2003, Kraaijeveld et al. 2004, attekintésért Id. Kraaijeveld et al. 2007). Alternativ
magyarazat lehet a kor, a koltéskezdés idopontja, a testméret vagy a fizikai kondici6 alapjan
fennallo asszortativ parbaallas, amely latszolagos Osszefliggést okoz a fejtetdi szin alapjan.
Azonban a fekete PC2 sem a korral (Id. 2. tablazat), sem az elsd tojas lerakdsanak
id6pontjaval nem fliggdtt Ossze, a testméret és a testtomeg alapjan pedig nem talaltunk
asszorativ mintazatot (ezek az eredmények itt nem keriilnek bemutatasra).

A mellkas szinében nem talaltunk ivari kétalakusagot, ami ellentmond korabbi
vizsgalatoknak (Horak et al. 2001, Senar et al. 2003, 2008). Ezekben azonban csak az emberi
szemmel lathatd szintartomanyt vették figyelembe, mig egy ujabb, a cinegék teljes
latotartomaynat hasznald vizsgalat eredménye arnyaltabb (Isaksson et al. 2008). A sarga PC2
alapjan nem talaltunk asszortativ parbaallasi mintazatot, ami 6sszhangban van a tudomasom

szerint egyetlen hasonlo vizsgalattal (Isaksson et al. 2006), ahol a PC2-nek megfeleld
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sargasag alapjan szintén nem talaltak asszortativ parbaallasi mintazatot. A PCl alapjan
viszont pozitiv tendenciat kaptunk. Mivel a PCl-nek megfeleld akromatikus fényességrél
kideriilt, hogy nem fiigg 6ssze a tollazat karotinoidtartalmaval, hanem valdsziniileg a tollak
proximalis, sziirke felén lerakott melaninok hatasat mutatja (Isaksson et al. 2008),
eredményeink megerdsitik, hogy ennél a fajnal érdekes modon a sarga tollazatnak nem a
karotinoid-, hanem a melanintartalma jatszhat szerepet a parvalasztasban (Isaksson et al.
2008).

A mellkasi és a fejtetdi régiok kozoés masodik fokomponense, amely
kondiciofiiggének bizonyult, pozitiv sszefliggést mutatott a szocialis partnerek kozott. Ezt a
mintazatot nem befolyasolta sem a vizsgalati év, sem a madarak kora (Id. 4.3.3), a
koltéskezdés idGpontja, a testméret vagy a fizikai kondicidé (Spearman-féle rang-korrelaciok
és tobbvaltozods regresszidk, az eredményeket itt nem kozlom). Ez az Osszefliggés tehat
kolesonods szexualis szelekciora utalhat az altalanos szinezet tekintetében (Fitzpatrick és Price
1997, Siefferman és Hill 2005a, Hidalgo-Garcia 2006), de kisérletes megkdzelités sziikséges a
pontos hattérmechanizmus kideritéséhez (parvalasztas vagy ivari versengés; Liu et al. 2007).
Osszefoglalva tehdt nem zarhatjuk ki, hogy a vizualis jelzéseken alapulé szexualis szelekcio
nem kizarolag egyes jellegeken alapszik, hanem tobb, egymassal korrelalo jelzés
kombinaciojan. Ez jelentésen befolyasolhatja a szexualis szelekcios vizsgalatok tervezését a

jovében (Id. még Calkins és Burley 2003, Badyaev és Young 2004).

6. KOVETKEZTETESEK ES KITEKINTES

Eredményeink szerint a tojok parjuk tollazati sziné¢hez igazitjak a tojasokba juttatott
karotinoidbefektetésiiket, a tojasméretet viszont nem, bar teljesen nem zarhatok ki a kapott
mintazat egyéb magyardzatai. Ezzel tudomasom szerint elséként irtunk le tojasokba irdanyuld
pozitiv differencialis karotinoidallokaciot szabadon él6 madarak esetében. Mivel egy korabbi
vizsgalatban kideriilt, hogy a karotinoidkoncentracié nem feltétleniil aranyos a tojasmérettel
(Royle et al. 2003), ezért a jovoben tervezett olyan vizsgalatoknal, amelyekben az utédok
ratermettségét a sziiléi mindséggel Osszefiiggésben vizsgaljak, az anyai hatasok
megbecsléséhez nem elég a tojasméretet figyelembe venni, hanem olyan specifikus
tojasosszetevok hatasaval is szamolni kell, mint a karotinoidok.

Korrelativ eredményeinket sziikséges kisérletesen is igazolni, amely a parbaallas utan,
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hasonlo kisérletben kimutattak, hogy kék cinege tojok a parjuk attraktivitdsahoz pozitivan
igazitjak a tojasok tesztoszteronkoncentraciojat (Kingma et al. 2009). A him mindésége ¢és a
tojasok karotinoidtartalma kozott altalunk talalt osszefliggés iranya ezzel megegyezik, ami
nem meglepd annak a fényében, hogy az androgének immunszupressziv hatasuak (Evans et
al. 2000, de 1d. Tschirren et al. 2005), igy sziikséges lehet antioxidansokkal csokkenteni a
karos hatasukat (Safran et al. 2008, Navara et al. 2006a). Korabbi, fiisti fecskénél és hazi
piroknal talalt tojaskarotinoid-mintazatokkal viszont ellentétes az altalunk kimutatott
Osszefliggés iranya (Saino et al. 2002a, Navara et al. 2006a), ami arra utal, hogy a tojassargaja
androgéntartalmahoz hasonloan, amellyel a tojok preferencidlisan (Id. Gil 2003, Gil et al
2006) vagy kompenzalva (Saino et al. 2002a, Michl et al. 2005, Navara et al. 2006b, Bolund
et al. 2009) segithetik utddaikat, a tojassargajaba fektetett karotinoidok allokacidjanak iranya
is eltérhet fajok vagy populaciok kozott, ezért ezt is érdemes fajok széles skalajan vizsgalni.
Mivel a pozitiv és a negativ (kompenzalo) differencialis befektetés adaptiv jellege levezethetd
ugyanabbol a koltség-haszon alapti megkozelitésb6l (Harris és Uller 2009), az egyre
gyarapod6 empirikus eredmények ravilagithatnak, miért és milyen feltételek vezetnek az
egyik vagy a masik mintazathoz (Ratikainen és Kokko 2010).

Néhany fajnal mar bebizonyosodott, hogy a tollazat ultraibolya fényvisszaverése
kondiciofliggd a fiokaknal (relativ UV intenzitds és szinarnyalat: Johnsen et al. 2003), adult
himeknél (fényesség: Siefferman és Hill 2005b) és adult tojoknal (fényesség, relativ intenzitas
¢és szindrnyalat: Siefferman és Hill 2005a). Széncinegén végzett vizsgalataink eredményei
szerint a fekete fejtetdi tollak kis fényvisszaverése az UV tartomanyban (altalaban a fehér
standard 5%-anal kevesebb) informaciot tartalmaz az ivarrél és az egyedi mindségrol, és
szerepe lehet a kolesonos parvalasztasban. Korabbi eredményekkel egyiitt (Siitari et al. 2002,
Mennill et al. 2003) ez azt mutatja, hogy tobb figyelmet érdemelnek a fekete tollazati régiok
spektralis tulajdonsagai. A kiilonb6zd tipust szinezeti jelzések megbizhatosagarol fennallo
vitaban (Griffith et al. 2006) pedig megerdsithetjiikk, hogy a karotinoid alapt szinek nem
feltétlenil jelzik jobban a kondiciot, mint a melanin alaptak, és hogy a struktirszinek
kiillondsen megbizhaté indikatorai az egyedi minéségnek.

A tObbszoros jelzésekre iranyuld szexualis szelekcid kontextusaban eredményeinkbdl
fontos kovetkeztetéseket vonhatunk le. A strukturalis szinezet jelezte a vedlés alatti fizikai
kondiciot, és szerepet jatszott a kdlcsonds parvalasztasban. Mas bélyegek viszont a mindség
mas aspektusait jelezték (kor, testméret), és mind a négy mindségjelzd bélyegnél mutatkozott
tendencia az asszortativ parbaallasra (P < 0,15), k6zos korrelaciéjuk alapjan pedig a

parbaallasi mintazat szignifikansan eltért a véletlenszeriitél. Mindez egyszerre tamogatja a
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tobbszords ilizenet hipotézist és a redundans tlizenet hipotézist (Meller és Pomiankowski
1993), azaz a kdlesonds parvalasztas soran tobb, kiilonbozo informacidtartalmu jelzés alapjan
mérlegelhetnek a széncinegék ebben a populacioban, de van a jelzéseknek kozos tengely
mentén elhelyezked6 informaciotartalma is, amely megbizhatobban vagy hatékonyabban
kozolhet informaciot, mint a fiiggetlen jelzések. Lehetséges, hogy az egyedek helyzete a
mellkasi sargasag és a fejtetéi UV reflektancia kozos, kondiciofliggd tengelyén a ,,jo gének”
hatasan keresztiil tiikrozi a ratermettséget (Kempenaers et al. 1997). Tovabbi fajokon végzett
vizsgalatok  szilkségesek az  intraspecifikus  tollszinezeti  variancia  részletes
hattérmechanizmusanak tisztazasahoz, valamint a koz0s informaciotartalmat hordozo
jelzésrendszerek felderitéséhez. A széncinegénél kisérletesen kell vizsgalni az altalanos
tollszinezetnek mint komplex jelzésrendszernek a kondiciofiiggését és szerepét a szexualis

szelekcioban.

7. KOSZONETNYILVANITAS

Halas vagyok témavezetémnek, amiért javasolta nekem a doktori képzést, ajanlotta ezt
a szamomra nagyon érdekes témat, biztositotta hozza a ,terepet”, és az évek soran végig
bizott bennem. Sokat jelentett nekem az 6 nyugodt, mindig meghallgatasra kész hozzaallasa.

Hegyi Gergely szakmai segitsége nélkiil ez a munka nem jott volna létre. Mindig
minden bizonytalansigomban maximalisan segitett, ¢és neki koszonhetem, hogy a
gyerekneveléssel toltott éveim alatt is részt vehettem néhany vizsgalatban.

A Viselkedésokologia Csoport minden madaras tagjanak koszonom a
terepmunkaban valod részvételt, Janoson és Gergdn kiviil kiilondsen Rosivall Balazsnak,
Hargitai Ritanak, Szolldsi Eszternek, Laczi Miklosnak, Herényi Martonnak, Garamszegi
Laszlo Zsoltnak, Blazi Gyorgynek, F6z6 Ritanak, Nagy Gergelynek, Lakatos Andrasnak,
Cserepes T. Mihalynak, Michl Gabornak és Siklodi Botondnak. Laczi Miklosnak kiilon
koszonom, hogy tartotta velem a kapcsolatot, amig a gyerekeimmel otthon voltam, és amiért
részletesen atnézte ezt a dolgozatot. A cikkek kéziratainak véleményezéséért koszonettel
tartozom Peter Horaknak és Arild Johnsennek.

Koszoném az ELTE Biologia Doktori Iskola vezetéjének, Dr. Erdei Annanak, a
Zootaxon6mia, Allatdkologia, Hidrobiologia doktori program vezetdjének, Dr. Dozsa-Farkas
Klardnak, valamint az Allatrendszertani és Okologiai Tanszék munkatarsainak, hogy

lehetdséget adtak doktori munkam elvégzésére. A kutatasokhoz az OTKA T49650, T49678
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palyazatok nyujtottak anyagi tdmogatast. Koszonetemet szeretném kifejezni ezenkiviil az
Erdok a Kozjoért Alapitvanynak, a Pilisi Parkerdd Zrt.-nek, valamint az Orszagos
Meteorologiai Szolgalatnak.

Halas vagyok a sziileimnek, amiért tamogattak a terveimet, és segitettek a
megvalositasukhoz sziikséges koriilmények megteremtésében. Utanuk a lanyaimtdl tanultam
a legtobbet, altaluk elemi erével tapasztalhattam meg azokat a szépségeket és nehézségeket,
amiket a madarak szaporodassal kapcsolatos dontéseirél gondolkodva csak feltételezhetiink.

A férjemnek kdszonom a kitartast és a nélkiilozhetetlen segitségét minden téren.
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9. OSSZEFOGLALAS

Ma még nincs egységes allaspont arrél, hogy a madarak kiilonboz6 eredetii tollazati
szineit az egyedi mindségiik megbizhatd jelzéseiként hasznalhatjak-e a fajtarsaik. Bizonyos
szinezeti jelzésekr6l mar megallapitottak, hogy szerepik van az intraspecifikus
kommunikaciéban: parvalasztasi vagy statuszjelz6 bélyeg lehetnek. Ezeknél a diszeknél
érdemes megvizsgalni, hogy a tojok hasznaljak-e Gket a szaporodasi befektetéseiknek az
utddok varhatd szaporodasi értékéhez valo igazitasahoz (differencialis allokacid hipotézise).
A kék cinegénél (Cyanistes caeruleus) ismert, hogy a fejtetd kék/UV szinének intenzitasa
szexualisan szelektalt jelleg, és a tojok a fidkaetetési befektetésiiket a differencialis allokacio
hipotézise szerint igazitjak a him fejtetoi szine alapjan. Jelen dolgozat eredményei szerint a
differencialis allokaci6 mar a tojassargaja szinében is megmutatkozik, tehat a preferalt
himmekkel parbaallt tojok tobb karotinoidot juttatnak a fejlédé embriok szamara.

A széncinegék (Parus major) fekete fejtetéi szinezetének intraspecifikus
kommunikaciéban valod szerepe viszont mindezidaig felderitetlen volt, a mellkasi sargasag
eredményei szerint a széncinegék fejtetdi szinezete kondiciofiiggd bélyeg, és hatarozott ivari
dimorfizmust mutat, ha az altaluk lathaté UV tartomanyt is figyelembe vessziik. Ennek
megfelelden ennél a fajnal is szerepe lehet a k6lcsonds parvalasztasban, mivel a széncinegék a
fejtetdi szinezet szerint asszortativ parbaallasi mintazatot mutattak.

Az allatok tobb szignal egyidejii hasznalataval az egyedi mindség kiilonboz6
aspektusairdl kozolhetnek informacidt (tobbszords ilizenet hipotézis), vagy megbizhatobb
informaciét nyujthatnak ugyanarrél a tulajdonsagrol (redundans iizenet hipotézis). A
széncinege vizsgalt két régiojanak egyiittes elemzése alapjan mindkét hipotézis tamogatast
nyert: a mellkasi sargasag az egyedek testméretérdl, mig a fekete fejtetdi szinezet a vedlés
alatti fizikai kondiciorol tudosit, de szamottevd korrelald variancidjuk is van, amely alapjan
szamolt koz0s szinezeti tengely szintén fiigg a vedlés alatti fizikai kondiciotol. A dolgozat
eredményeib6l tobb kovetkeztetés vonhatdo le. Egyrészt, a jovoben tervezett olyan
vizsgalatoknal, amelyekben az utdodok ratermettségét a sziiléi mindséggel Osszefliggésben
vizsgaljak, az anyai hatasok figyelembevételénél olyan specifikus tojasosszetevok hatasaval is
szamolni kell, mint a karotinoidok. Madsrészt tovabbi fajoknal sziikséges a differencialis
allokaciot vizsgalni, hogy kideriiljon, milyen feltételek vezetnek a pozitiv vagy negativ
differencialis allokacidhoz. Megallapithatd tovabba, hogy a karotinoid alapu tollszinek (pl.

sarga) nem feltétleniil jelzik jobban a kondiciot, mint a melanin alaptak (pl. fekete), és hogy a
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struktirszinek (pl. UV) kiilondsen megbizhat6 indikatorai az egyedi mindségnek. Végiil,
kozelebb juthatunk a tobbszords jelzések altal kozvetitett informéacidhoz, ha nem csak
izolaltan vizsgalunk kiilonbozé jelzéseket, hanem lehetséges kozos informaciotartalmukat is

felderitjiik.
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10. SUMMARY

To date, there is no consensus about the reliability of the different types of bird feather
colours as signals of individual quality. Some colours have a demonstrated role in
intraspecific communication: they are used as mate choice cues or status signals. Therefore, it
is worth investigating whether these ornaments are used by females when adjusting their
investment in reproduction to the expected reproductive value of their offspring (differential
allocation hypothesis, DAH). In the blue tit (Cyanistes caeruleus), it is known that the
blue/UV coloration of the crest is a sexually selected trait and females adjust their feeding
effort to the colour of their mate. Here I show that the DAH appears already in the hue of the
egg yolks so as the females mated to more attractive males deposit more carotenoids in the
eggs.

However, the role of the black crown of great tits (Parus major) in intraspecific
communication has been neglected yet, and results are equivocal about the information
content and function of their yellow breast coloration. The results of this thesis show that the
colour of the black crown of great tits is a condition-dependent trait with clear sexual
dimorphism when considering the whole spectrum seen by this species, including UV-
reflection. Therefore, it may be used in mutual mate choice. Indeed, assortative mating is
found based on the colour of the black crown.

By using multiple signals, animals may convey information about different aspects of
individual quality (multiple message hypothesis) or alternatively, they may transmit
information about the same attribute more reliably (redundant message hypothesis). The
common analysis of the black crown and yellow breast colours of great tits gave support to
both hypotheses. Breast yellowness signalled body size while crown colour indicated body
condition during moult, however, the spectral variation of these regions was correlated. The
common colour axis derived from this correlated variation was also dependent on body
condition during moult. Several conclusions can be drawn from these findings. First, studies
assigning offspring fitness to parental quality should consider the potential maternal effects of
specific egg components like carotenoids. Second, we need to investigate the DAH in many
species in order to elucidate which conditions lead to positive or negative differential
allocation. Furthermore, we can infer that carotenoid-based colours are not consistently better
signals of body condition than melanin-based colours, and that structural colours are

particularly reliable indicators of individual quality. Finally, we could get closer to understand
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the role of multiple signals by investigating not only isolated traits but also their potential

common information content.
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