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1. Bevezetés és irodalmi attekintés

Parvalasztas soran sokféle informéacié befolyasajagyed dontését, ezek kozott fontosak
az egyed altal bemutatott, jelzés szerepet jaté@bek. Ezek lehetnek fenotipusos bélyegek
(vizudlis, akusztikus, szaglasi, tapintasi, és lkegesi jellemdk) vagy veédend, illetve a
jelzé altal eballitott forrasok (pl. territorium, fészek). Ezek Bbélyegek nemcsak
kommunikéaciés kontextusban bukkanhatnak fel, ignecsak a kommunikaciéra hatd, hanem
mas jelled szelekciés nyomas is szerepet jatszhat a fenstkttan Candolin, 2003

A jelzések egy vagy tobb komponedkhllhatnak. A tébb komponenst, ha azok egyiitt
valtoznak, a kiértekél egyedek becsilhetik egyitt, akar ha egyetlen geleéne, ezeket
nevezzik 0Osszetett jelzéseknek (multicomponentatynCandolin, 2003; Badyaev &
Young, 2004; Klingenberg, 2008Az allatok parvalasztasuk soran gyakran hasakaln
Osszetett jelzéseke€éndolin, 2003 Adott egyed altal bemutatott tobb jol elkilomibéelyeg
esetében is felmeriul azonban az informaciotartdérdése. Ezek a bélyegek isikidhetnek
egységes jelzésrendszerként, azaz a komponensékt kdtegracio lehet, ha a kulonkibz
jelzések azonos vagy hasonld informéaciét kozvedtkende kulon-kilon Uzenetként is
szolgalhatnak eltérinformaciotartalom eseterM@ller & Pomiankowski, 1993; Johnstone,
1996. A hasonl6é informacidtartalom oka lehet pl. a kmmensek azonos hormonalis
regulacidoja Owens & Short, 1995; Blas et al., 2Q06e korrelaciot okozhat a komponensek
kozott a kondicioflggés is, a kondicié kozos, a@metikai hattere miatRpwe & Houle,
1996; Kotiaho et al., 2001

llyen Osszetett jelzésrendszert alkothatnak a na&dtollazati jelleméi (pl.: szinezet),
amelyek a szexudlis szelekcios elmélet szerint,t minamentalis bélyegek, megbizhat6
jelzései lehetnek az egyedi gegnek Darwin, 1871; Andersson, 1994Mivel az ilyen
bonyolult diszek @&dllitasa és fenntartdsa koltséges, kiféjEsik fugghet az egyedi
minéségbl, ha csak j0 miBsedi egyedek képesek d@eljesen kifejeznioket (Andersson,
1994; Hamilton & Zuk, 1982; Zahavi, 19/5=zért ezek a szexualisan szelektalt bélyegek
6szinte jelzései lehetnek az egyed fenotipusos ritigai mirbségénekSilva et al., 2008

Mindezek alapjan a tollazati szinezet kifejezettségmadaraknal a toj6é parvalasztasi
dontésének alapjaul szolgalh&til, 2006). Relative szinesebb himet valasztva tehat a tojo
jobb minssédi parhoz és igy direkt és indirekt nyereségekhezajufpl.: jobb midsédi
territérium, ebteljesebb szidi gondoskodas, nagyobb immunkompetencia, illetveelid
parazitateher){eyser & Hill, 2000; Sieffermann & Hill, 2003; Mc@w & Ardia, 2003.



A madarak tollazatanak szine két nagy szinezetishipg sorolhaté. Lehet szerkezeti
(strukturdlis), illetve pigment alapu. Ez utébbiopsrt viszont metabolikus eredet szerint
tovabb tagolhato pl. a melanin, illetve a karotthalapu szinezetr&gay, 1996.

A strukturdlis alapu szinezet a fény koherens vagigoherens szoérodassal valo
visszaveddését jelenti a toll rendezett vagy rendezetleorfiszerkezetét, amely inkoherens
szoras esetén a teljes spektrumu fehér fény, kobesedras esetén gyakran az ultraibolya
(UV) hulldamhosszok visszaverésének kulonbségeibeatatkozik meg Prum et al., 1998 A
madarak latasi rendszere kulonb6zik az emberés rendelkeznek egy negyedik tipusu
csapsejttel, melynek a rovid hullamhossz (UV) tadoyban van az abszorbancia
maximuma. Ezért a tollak UV-szinezete tbbbletinfaciot jelenthet a jeladd miségéél,
vagy feltinéségével felgisithet mas, pl. viselkedési jelzéseket. Az UV szthéifejedidéset
legfoképpen a toll szerkezetének szabalyossaga, ezéha#dllrostok szivacsos rétegében
talalhatd keratin rudak és a koztik dédevegiterek mérete és elrend@#se hatarozza meg,
de a keratinméatrixba lerakddott pigmentek szerkeigtbefolyasolja Frum, 2008. Tobb
vizsgalat is alatdmasztja, hogy a szerkezeti setheli valtozatossag Osszefligg a
kondicioval, illetve az egyed genetikai rds@gével, vagyis a rossz kondicid vagy rossz
genetikai miség ronthatja a kifejédését Keyser & Hill, 1999; Johnsen et al., 2003; Prum,
2006.

A karotinoidok (karotinok és xantofillek) sarga,ramacs vagy voros szinpigmentek,
melyeket a madarak nem képeselabitani, igy a teljes sziikséges mennyiséget aliggial
kell felvenniik. Emiatt a karotinoidok eléridsége az adott kdrnyezetben korlatozhatja a
karotinoid alapu jelzések kifejgdését, amelyek ebb kifolyblag a mirbség 6szinte
jelzéseként szolgalhatnak, hiszen intenzitasuk zlge a karotinoidok, illetve azok
eléanyagainak megszerzési és felvételi képességétly dainbozhet az egyedek kozott
(Goodwin, 1984; Hill, 1992; Hill & Montgomerie, 19R4A karotinoidok ezen kivil tobb mas
fontos fiziol6giai folyamatban részt vesznek: vitaok (pl.: A-vitamin) ebanyagai Qlson &
Owens, 1998 antioxidansként részt vesznek a potencialisanskénasodlagos metabolitok
(pl.: szabadgyokok) semlegesitésében es immungérkankcioval is rendelkeznekVigller
et al., 2000. Ez a sokféle szerep fokozza a limitaciojukatgdsa karotinoid jelzések értékét
(McGraw, 2006; Peters, 2007

A melaninok (eumelaninok és feomelaninok) a szestleEn szintetizalédnak kéntartalmu
aminosavakbal (tirozinbdl vagy fenilalaninbdl), €z& melanin alapu szignalok kifefeese
fugghet ezeknek az aminosavaknak a sziitjgttaplalékban Koston et al., 2005 de a

vedléskori kondiciotol iseiga & Puerta, 1996 A melaninok a karotinoidokhoz hasonléan



rendelkeznek antioxidans és immunserkdankcioval, ezen kivil ésitik a tollakat Griffith

et al.,, 200§, ami fokozza a melanin alapu tollazati jelzésetéké&t. Kifejeddésiket a
szteroid hormonok modulalhatjaks(iffith et al., 200§. A melanin alapu jelzések fontosak
lehetnek az ivaron belili kompeticiéban, mint ac&lts statusz, a dominancia, vagy a kor
jelzései Genar et al., 1993; Tarof et al., 2005; Senar, 200fe szerepet jatszanak a
parvalasztasban is, mivel josolhatjdk a varhatpazalasi sikert@riffith et al., 1999; Parker
et al., 2003.

A kulonb6z eredeid tollazati szinjelzések korrelalhatnak egymasSatfierman & Hill,
2003, azaz nikddhetnek egységes jelzésrendszerként. Az ilyeegialt jelzésrendszer
vizsgélatanak idedlis alanya a széncine@arys majoj, mivel mindharom szinezeti tipus
megtalalhaté a tollazataban, és a teljes tollazatpyiszerre vedli nyar végédsz elején
(Svensson, 1992Jelen munkadm soran két talb tollazati régid reflektancia spektrumait
vizsgéltam. A mell sarga szinezete karotinoid glaptaplalékkal felvett lutein és zeaxantin
valtoztatdas nélkil épil be a tollazatb®aftali et al., 198). Elénksége (amely a
tollszerkezetbl adddik) és a telitettsége (amelyet a pigment-gotrécié hataroz meg)
fugghet az egyed allapotéatdl és taplalkozas&ehar et al., 2003 A fejtet6 fekete szinezete
egyszerre melanin és szerkezeti alapu. Elénkségétirkésl a feketéig a beépiilt melanin
koncentracidja, relativ UV visszaverését a tollkeeet hatdrozza meg. Az UV visszaverés az
altalunk vizsgalt populaciéban szexudlis dikromatist mutat, valamint 6sszefligg a
vedléskori kondicioval, de korrelacioét talaltakar pagjai kozott isHegyi et al., 200§

A széncinege himje és tojéja alagert hasonlé szine#et de van koztik néhany
kilonbség. A himek altalanossagban élénkebbiiskjnfejtebjiik fényesebb, mig a tojoké
mattabb, fakébb, ez az UV visszaverést is befolgadollszerkezeti kulonbségeknek
tulajdonithato Kegyi et al., 200) A hassav a himeknél hatarozottabb, szélesebd faok
alatti teriletig huzédik, mig a tojok hassavja swhizott, keskenyebb, é€s csak a hasig
hazédik Svensson, 1992A széncinege parvalasztasanak alapjai részbek aztollazati
szinjelzések lehetnelNbrris, 1990, részben az ének vagy territérium Gsage KcGregor
et al., 198).

Vizsgalatom & célja a tollazati szinek fenotipusos integraciakmizsgalata volt, vagyis
annak megallapitasa, hogy milyen mértékben tekititbgységes jelzésrendszernek a tollazat
tobb, kulonbo# sziri régidja. Szamos kutatas foglalkozott mar egy afkjttegy adott
jelzésgyanus bélyegével, ilyenkor tobbféle bélyédgdddnalldé vizsgalatok foglalkoztak (pl.
fustifecskéknélMgller, 1991; Saino et al., 1997; Perrier et alQ@2). Vizsgaltdk mar egy
fajon belll tobb kildnbdz fenotipusos bélyeg Osszefliggését is. Ezen munkdKil k



némelyek a kilonbdzdiszek egymastdl figgetlen variancia-komponergeinezték tovabb
(Mgller & Petrie, 2002. Masok a diszek korrelacioit megvizsgéltak, dedhbbra is
fuggetlenként kezeltékket (Doucet et al., 2005; Silva et al., 2008&agy megkeresték és
hasznaltak ezek kdz6s valtozasainak iranyait, dedsszefiggéseiket nem értelmezték
(Dallimer et al., 2003; Sieffermann & Hill, 2003; Baira et al., 2007. Akadtak, akik egy
fajon belll dsszehasonlitottak tdbb fenotipusoyduglinforméacibtartalmat és szerepét, és
0sszefliggéseket kerestek az informaciodtartalomzésredet kozott, korrigalva a bélyegek
korrelacioira Garamszegi et al., 2006vagy fajok kdzoétt vizsgaltak tobb jelzés evolii
kapcsolatat Hofmann et al., 2007 Kevés tanulmany jutott el tobb korrelald jelzgsetén
addig, hogy feltarja a jelzések fajon belili eggidzgasanak részletes mintazatat és annak
lehetséges proximalis hatterét. llyen proximaligdraehet pl. a forrasokért valé versengés,
mely a diszek kozott negativ 6sszefliggéseket okqAmalersson et al., 2002A hasonlé
fenotipusos hattér, pl. kozos kondiciéfiiggés midtbb jelzés pozitivan korrelalhat
(Cooperman et al., 2007Végul a szocialis hattér valtozasai kontextugéligsszefliggéseket
okozhatnak a jelzések kozo@drnwallis & Birkhead, 2008

A madarak tollazati szinei a tdbbsz6rds ornamentiggyakoribb vizsgalati alanyai, de
mivel a tobbféle eredétszinezeti foltot (karotinoid, melanin, szerkezdtipkciondlisan és
fenotipusosan is nagyrészt figgetlennek tartfakay, 1996, korrelacidikat ritkan kutattak
(Sieffermann & Hill, 2008 A tollazati szinek vedlés és kopas eredményahatt tobb
kilonbo®d szin rogton a vedlés utan illetve attol eltavokbdmas mértédk és iranyd
integraciot mutathat, ezt azonban eddig nemigerasatottak ala. A himeken és tojokon is
megjelerd jelzések kutatasa az utdbbi években gyorsulteddijeveld et al., 2007 de ezek
a vizsgalatok eddig altalaban kulon-kulon kezelglegyes bélyegeket, és a korrelacidikat az
ivarok k6zott nem hasonlitottak 6ssze.

Egy adott szinezeti régio fényvisszaverési valwssiganaksf iranyait megtalalhatjuk
fokomponens analizissel (PCAL\thill et al., 1999 A kdzelmultban ezt a modszert a
széncinegéken kiterjesztették tobb testtdj parhosasminvaltozasainak vizsgélataraHedgyi
et al., 2008. Ezen korabbi vizsgalatban (az altalam is viasgapulaciéban) ugyanezen ket
testtaj, a fejtét és a mell reflektancia spektrumait elemezték, adgltak kdzos szinezeti
tengelyeket. A fejtét relativ UV visszaverése és a mell sarga szineglktiatitettsége egyuitt
valtozott, kdztuk pozitiv korrelacié volt. A kozégltozast josolta a vedléskori kondicio, és
Osszefliggott a parbaallassaHe@yi et al., 2008 A szinezeti komponensek kozti

korrelacionak négyéfoka lehet:



1. A toll mikrostrukturaja mindkét szinezeti kompems kifejeddését meghatarozz8iawkey
& Hill, 2005; Shawkey et al., 2006
2. Mindkét pigment rendelkezik antioxidans funk@fves legalabb részben limitaaet a
szikséges tapanyagok kornyezetben valo hozzabédus Griffith et al., 2006; Moreno &
Mgller, 2008.
3. Mindkét pigment anyagcseréjét modulalja a testéyon, mert szabalyozza a melanin
szintézist, illetve a periférias szovetekhez a taoidok szallithsat vedz lipoproteinek
szintjét Blas et al., 2006; McGraw et al., 2006
4. A melanin és a karotinoid alapu jelzések itebk kondiciéfuggk, tehat tikrozhetik a
kondici6 fenotipusos és genetikai alapj&tiga & Puerta ,1996; Hill & Brawner, 1998

Hegyi et al. (2008) tavasszal ésszel elt&f éveket vizsgaltak, €és nem tesztelték
statisztikailag, hogy aé&szi illetve a tavaszi szezon kdzt mennyire hasamdik a két tollazati
régio kozos szinezeti tengelyei, hanem csak ktdlitésszehasonlitasokat végeztek a
fékomponens sulyok alapjan. Azt pedig megfeketiatszam hidnyaban egyaltalan nem tudtak
megvizsgalni, hogy a két ivar szinezeti tengelyennyire egyeznek egymassal akaszel,
akar tavasszal. A jelen munkankban ezekre a kékdEdeeressik a valaszt, harom év
parhuzamo$szi és tavaszi adatait felhasznélva. Ehhez bevelzetgy statisztikai médszert,
amelyet eddig a morfoldgiai integracio terlletéiszméltak. A fenti § célokon kivil azt is

felmérjuk, hogy a két testta) k6zos szinezeti zsai 0sszefiggenek-e a kondicidval és

2. Anyag és modszer

2.1. Terepi médszerek — Mintavétel

A terepi mintavétel a Pilis hegységben, Szenterardizel egy mesterséges odutelep-
rendszerben tortént, melyet az odulaké énekesmadiéh évtizede tartd hosszutavu
populaciés vizsgalatainak céljabol hoztak Iélce Torok & Téth, 1988, 1999 A 2005 és
2007 kozotti években, oktoberben és november elegréncinegéket fogtunk két
napraforgdmaggal toltott etatel kihelyezett fliggonyhalokkal. Tavasszal a 20§162008-ig
terjeds években koli parokat fogtunk oducsapdazassal a fibkaneveléstemd szakaszaban.
A megfogott madarakat szamozott fémidikkel gyirtiztik és Svenssonl992 leirdsa
alapjan meghataroztuk az ivarukat és a binariskatr(egyéves vagy &debb). A madarak

tarsus hosszat tolontéel 0,1 mm pontossaggal, témegiket rugdéémeénsvel 0,1 g



pontossaggal mértik. Adott poziciobol minimum &Bat gyijtéttiink mind a sarga medir,
mind a fekete fejtétrdl, majd a tollmintakat a kébbi spektrométeres analizisig boritékokba
helyeztik. Az 6szi mintavételkor bedytottik a jobb- és baloldali masodik széls
faroktollakat is, amelyeket szintén boritékban Itark, majd késébb ezek tollnbvekedési
ratajanak meghatérozasaval becsultik a vedléskoulikiot. Azészi szezonokbdl 6sszesen
161 him és 87 toj6 tollmintai és tolindvekedési adathiak rendelkezésiinkre, a tavaszi
szezonokban pedig 6sszesen 45&{krtol voltak teljes tolimintaink. A hasonld évkban
kétszer is megfogott madarak masodik észlelésédatai, valamintdsszel a még mindig
vedlb madarakat kihagytuk az analizisékbAz elemzések soran felhasznalt koéltéssiker
mutatok (koltés kezdete, tojasszam) a koltések smards elletrzésélbl szarmaznak. A

koltési idbt az el$ tojas lerakasanak napjaval becsulttk.

2.2. Mintafeldolgozas

A sarga mell és a fekete fejieblimintainak spektralis reflektancigjat Mini-Dedtérium-
tungsten-halogén fényforrassal rendetkg2cean Optics USB2000 spektrométer (Ocean
Optics Europe) segitségével meértik. A kétagu stk szondara egy feketeiiemyag cé
volt edsitve a mérési tavolsag standardizalasa és kasrigay kizarasa érdekében. A mérési
pont atmésje 3 mm volt. Nyolc tollat helyeztiink egymas tetejéekete barsonyon, mely
alacsony reflektanciaju, és karakterisztikus reéflakia gorbével rendelkezik, letieé téve,
hogy kisZirjuk és elkeriljik a hattér visszaverésének befdlya mérésekre. A lampat az
egymasra helyezett tollak fellletére Glegesen tartva mintanként és testtajanként 2-2snéré
végeztink WS-2 fehér referenciaval szemben (Oceqatit©OEurope). A reflektancia gorbék
tarolasara az OOIBase programot hasznaltuk (OcgéinsdEurope).

A vedléskori kondiciét a faroktollak névekedésiadjanak mérésével becslltik, ezt a
mobdszert ptilokronoldgianak nevezi&iubb, 1995; alkalmazasat a tollazati diszekre Hill
& Montgomerie, 1994; Keyser & Hill, 1999; széncigeg kidolgozott mdédszer: Senar et al.,
2003; Hegyi et al., 2007 Intenziv megvilagitas alatt tolond&el mértik az ets 10 lathato
novekedési savot (sotét és vilagos savok egyutdlladisztalis végétl kezdve, 0,1 mm
pontossaggal, 8-8 mintanként felvaltva a jobb-aellali faroktollakon. A kétoldali mérések
atlagaként létrehozott tollndvekedési ratat hasakalaz analizisekben. A modszer

ismételhetisége igen nagyHegyi et al., 2008



2.3. Statisztikai médszerek: kdzos szinezeti temdsel

A fékomponens analizis (PCA) statisztikai dimenziocsik&si modszerStevens, 1986
Az eredeti sokvaltozos tér varianciajanak nagy&esehany dkomponens tengelybdirsti,
amelyek meflegesek egymasra. Jelen esetben is a testtajadzeptnek olyanstengelyeit
kerestem, amelyek az egyedek kozti kilonbségeklImagyobb részét magyarazzak. A PCA
segitségével kétféleképpen kombinalhatjuk az egyesttajakbdl nyert spektralis
informaciokat. Hasznalhatnank az egyes testtgjalevkzetett valtozokat (pl. élénkség,
telitettség, arnyalat), de érdemes inkabb a nyeektsalis adatokra tamaszkodni, mivel a
levezetett valtozok nem feltétlendl tikrozik portos az egyes régidok spektralis
variancigjanakd iranyat Cuthill et al., 1999; Peters et al., 2004, Siitatial., 2007. Annak
erdekében, hogy megbizhatdban meghatarozhassuk akgt tobb tollazati régidé korrelalt
spektralis variancigjanak irdnyat, mindegyik tgsttgers spektrlis adatait egy kozos
fékomponens analizisben érdemes elemezntidgyi et al., 2008 Itt gondot okoz, hogy
minden szinezeti folt mért valtozatossaganak legoialy részét (tdbb mint 90%-at) a teljes
visszaverés (brightness) magyarazza, ameigeer fligg a tollak kopasatél, és nagy meérési
hiba is terheli Cuthill et al., 1999; Mennill et al., 2003; Hegi al., 2009. Ha a spektrum
alakjara vagyunk dként kivancsiak (amely karotinoid és szerkezetheaiél az alapvét
informaciot hordozza), akkor érdemes minden nygrekisumot korrigalnunk a teljes
visszaveréssel ugy, hogy a hullamhossz-savonkéfiéktancia értékeket elosztjuk a teljes
gorbe atlagos reflektancia értékévid( pl. Endler & Théry, 1996; Stein & Uy, 2006\
jelen vizsgéalatban ezeket a brightness-standatdipéktrumokat hasznéaltam. A sarga mell és
fekete fejted felvett reflektancia-spektrumait a cinegék latastomanyaban, a 320-700 nm-
es hullamhossz-tartomanyban 20 nm-es savonkérmjofilen. Az analizisek soran azonban
testtajanként csak minden péaratlan szamua hullarabasgseflektancia-értékeit hasznaltam fel,
hogy elkerlljem a szomszédos hullamhosszsavok f@l&pd autokorrelacié hatasait az
elemzésemre. Igy testtagjanként 10, dsszesen 20z0&H| végeztem a két testtajra egyiittes
fékomponens analizist dszi és tavaszi, illetve szezonokon belil a hime# g0k adataira
kulon-kulén, hogy statisztikailag tesztelhesstkgyh@z 6szi illetve a tavaszi szezon kozt
mennyire hasonlitanak a két tollazati régido kozomezeti tengelyei, valamint a két ivar
szinezeti tengelyei mennyire egyeznek rbesggel, illetve tavasszal.

A szezononként illetve ivaronként szamdlkdmponens tengelyek dsszehasonlitasara egy
a korreladciés métrixok hasonlésaganak vizsgalatatidelgozott statisztikai modszert, a
Common Principal Components (CPC) progranitilips and Arnold, 1999 hasznaltam,



amely Bernhard Flury matrix hierarchia modszerém@ddik (Flury, 1988. A program a két
(vagy tobb) dsszehasonlitandd csopékbmponens tengelyeit (amelyek maximalis szama az
eredeti valtozOk szamaval egyénla megmagyarazott variancia, azaz fontossag $zerin
csokkerd sorba rendezi, és egy hasonlésagi hierarchia seggitel hasonlitia 0ssze.
Figyelembe veszi a&skomponens tengelyek iranyéat (hogy a létrehozo ¢red#ozok relativ
hozzajaruldsa megegyezik-e a két csoportban), ivel@ntossagat (egymashoz képest
mekkora varianciat magyaraznak a két csoportbaapgsolit fontossagat (abszolat ertékben
mekkora varianciat magyaraznak a két csoportbanhagonlésagi rangsor élszintje a
fuggetlenség (Unrelated), mely azt jelenti, hoggegfontosabb dkomponens tengely iranya
eltér. A masodik szint, a CPC (1) (= egy kdzékomponens) azt jelenti, hogy az &ls
legnagyobb ranguékomponens iranya megegyezik, az 6sszes tottmniponens iranya
eltér. A CPC (2) (= két kozosKomponens) az alskét legnagyobb rangibkomponens
irAnydnak megegyezését jelenti, és igy tovabb, addd, mig az ©sszehasonlitando
fokomponensek szama a valtozék szamanél eggyel Kevésez. Ez a szint a CPC, mely azt
jelenti, hogy az dsszegkiomponens irAnya megegyezik. Ugyanis ha pl. dkofponensél
kilenc megegyezik, akkor a tizedik is meg fog egyemert az el§ kilenc meghatarozza a
tizediket. A koOvetke& szint az aranyossag (Proportionality), mely azeng, hogy a
fokomponenseknek nemcsak az iranya, hanem az egymasiszonyitott relativ
hozzajarulasa, vagyis az altaluk megmagyarazotmveia hanyada is megegyezik. Az utolsé
szint a matrix egyefiség (Equality), mely azt jelenti, hogy az 6ssz@oiponens iranya,
valamint az &ltaluk magyarazott variancia aranyarésak abszolit mértéke is megegyezik.
Az adatoknak legjobban megfalelhasonlésagi szint kiszdmitasat a program Akaike
Informacids Kritérium (AIC) alapjan végzi. Az AlIC raodell illeszkedését és a paraméterek
szamat igyekszik kiegyensulyozni. A kisebb AIC Ekriélenti a megfelélobb modellt, de

nagyon hasonld AIC értékek esetén a modellek haaarikljesitenek.

2.4. Statisztikai modszerek: kondiciéfiiggés, pdtasés koltés

Az 6szi spektralis adatokon vizsgaltam a kozos szindeegelyek mentén meértiet
valtozatossag és a vedléskori kondicié dsszefluggisnos linearis modell segitségével. A
flggo valtozo az els vagy a masodik kozé$Komponens (PC1, PC2) volt. Az év, az ivar és
a kor diszkrét flggetlen valtozoként, a mérési nata tarsushossz és a tollndvekedési rata
pedig folytonos fliggetlen valtozéként keriiltek adeitbe. A mérési datum kddolasakor
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vonatkozasi pontként oktéber &lsapjat hasznéltam. A modellben kétutas interakatiok
szamoltam, kivéve a két folytonos valtozot tartadéiettis interakciokat, valamint a kor és
ivar kozti interakciot, mivel bizonyos években ketéjora vonatkozé adatom volt. Csékéen
p érték szerint kihagytam a nem szignifikans parane&et, végil egyenként visszaépitettem
6ket a végé modellbe. A modellben ivarra standardizalt tarsgsht, valamint évre és ivarra
standardizalt tolinévekedési ratat hasznéltam.

A tavaszi adatok kozos6Kkomponens értékeit hasznaltam az asszortativ pirbiad
mintazat keresésére.&kor altalanos linearis modellel megvizsgaltam &z &5 korhatast
mind a himek, mind a tojok PC értékeire, és ezjatapz el§ PC-k értékeit standardizaltam
az évre. Ezutdn Pearson korrelacidéval becsulltenétaiviar kdozotti 6sszefliggést mindkét
spektralis $komponensre. Az itt elemzett két koltési param&tertil a koltési idt az éves
medianhoz viszonyitottam, a tojasszamot pedig éstandardizaltam, majd mindkét
paramétert korrelaltattam a két ivar spektréisomponens valtozoival, a medianhoz képesti
koltési datumot Spearman nem parametrikus kori@lati az év-standardizalt tojasszamot

pedig Pearson korrelacioval.

3. Eredmények

3.1. K6z0s szinezeti tengelyek

A két testtd) szinezeti valtozatossagarmiszel mintegy 32, de tavasszal mintegy 77
szazaléka kdzosnek bizonyult, mivel mindkét testtfigktanciajaval korreldlGkomponens
tengelyek fedték leééz: PC1 40,97%, csak egy testtdj, PC2 31,87% esftiaf; tavasz: PC1
50,39%, két testtaj, PC2 26,92%, két testtaj). Atdesulyok a két testtaj kozott
kiegyenlitettebbek voltak tavasszal, ami nagyoblbegraciora utal. Osszel az els
fékomponens mindkét testtaj esetében a relativ Ugzaigerést (ko-40dR320-709 jelentette,
de a fejteh esetében a korrelacio nem volt szignifikans (metk0,836,n=248, p<0,001,
fejtets: r=-0,041, n=248, p=0,523). A masodik dkomponens hullamhosszsavokkal vald
korrelacioinak mintazata a mell sarga telitettségénz inverzéhez (korrelacio a sarga
chromaval ((Roo-Ras0)/R700): r=-0,236, n=248, p<0,001) és a fekete fejtetrelativ UV
visszaverésének inverzéhez hasonlitott (korrelazidJV chromaval (Bo-40dR320-709: r=-
0,790, n=248, p<0,01). Tavaszra a két PC relativ fontossaga meg6détt, az els

fékomponens jelentette a sarga testtaj telitettq@&gételacio a sarga chromaval (g Raso)/
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1. abra: A sarga mell és a fekete fejiekdz6s spektralisstkomponens értékeinek korrelacidja a hullamhossz
savokkalésszel és tavasszal.

R7o0): r=-0,901, n=90, p<0,01) és a fejtét relativ UV visszaverését (korrelacié az UV
chromaval (RB20-40dR320-709: r=-0,462,n=90, p<0,001), mig a PC2 mindkét testtajra a relativ
UV visszaveres gorbéjét §R.40dRs20-709 rajzolta ki (mell:r=-0,300,n=90, p=0,004, fejtet:

r=-0,674,n=90,p<0,001). (. 4bra. Az 6szi és tavaszi adatok esetében a korrelacios roktrix
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2. abra: A sarga mell és a fekete fejiekdzos spektralisstkomponens értékeinek korrelacidja a hullamhossz
savokkal 6sszel kilon a himek és a tojok esetében. A masmdigely az ivarok kozott &kelet valtott, de
egyébként gyakorlatilag megegyezik.

dsszehasonlitdsakor nem taldltam a két szezon tkiwgegyeé fokomponenseket, mivel
minden hasonldsagi szint AIC értéke a fuggetlenséigit értékénél nagyobb volt.(a. 4bra.
Szezonokon belil a két ivarnadl hasonl6 mintazataeipt&m a faktorsulyok és a

hullamhosszsavok korrelacidir@sszel a himekre és tojokra szamoltéeiékomponens is
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3. abra: A sarga mell és a fekete fejiekdz0s spektralisstkomponens értékeinek korrelaciéja a hullamhossz
savokkal tavasszal kiilon a himek és a tojék esetébe

a relativ UV visszaverést, mig a masoditehgely a mell sargasaganak telitettségét, illatve
fejtets relativ UV visszaverését jelentett@. (abrg. Tavaszra aodtengelyek a két ivar
dsszevont elemzéséhez hasonléan megéske&l de himek és tojok kodzott konzisztens
maradt a mintazaB( 4brg. A korrelacios matrixok ivarok kozti 6sszehastadakorssszel
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4. dbra: A kézds tkomponens tengelyek dsszehasonlitasa Common RainCipmponents programmal. A
hasonldsagi hierarchia szintjei kozil a legkisefifiormacios kritériummal (AIC) rendelkézmodell mutatja a
legjobb teljesitményt.a.) Oszi és tavaszi szezon 6sszehasonlitdsy. Osszel a himek és a tojok
fékomponenseinek dsszehasonlit&ésp.Tavasszal a himek és a tojékémponenseinek dsszehasonlitasa.
FT=fuggetlen, C1-C18=CPC(1)-CPC(18), AR=aranyosYE&gyenb

15



az el$ harom ®komponens tengely irdnya statisztikailag megegyez&PC(3):
AIC=401,109), azonban a 12-1Gkbmponens iranyanak megegyezesét leir6 modellek AIC
ertéke is a flggetlenségi szint értekénél kiseldb (o b. abrg. Tavasszal a himek és tojok
kozott az el négy Bkomponens iranyanak egyezéseét alatamasztd modgkitett
legjobban (CPC(4): AIC= 365,182), viszont emelblettegyeriiség és aranyossag szintjének
kivételével minden modell a fliggetlenségi szinfobb teljesitményt mutatoté( c. abrg.

3.2. Kondiciéfligges

Az 6szi madarak vedlés utani élszinezeti dtengelye eafsen szignifikans évhatast
mutatott, és gyengén dsszefliggott a mérési datunsn(@l tablazal. Az el PC-nél nem
taldltam szignifikdns 6sszefliggést a tolinbvekedésival, a masodikbkomponens azonban
szignifikansan negativan korrelalt a tollndvekedésaval 6. 4brg, valamint efs év- és

ivarhatast is talaltam rd (tablazay.

1. tablazat. A két vizsgalt tollazati régié kozos spektralikdémponenseinek dsszefliggései az évvel,
az ivarral, a binaris korral, a mérési datummadraus hosszal és a faroktollak ndvekedési ratbgva
6sszel fogott széncinegék esetében

PC1 PC2

Ev 9,21%* (2, 227) 19,41% (2, 225)

Ivar 0,88 (1, 226) 166,96*** (1, 225)
Kor 1,84 (1, 226) 0,01 (1, 224)
Mérési datum 6,15* (1, 227) 18,05*** (1, 225)
Tarsus hossz 1,16 (1, 226) 1,42 (1, 224)
Tollndvekedési rata 0,02 (1, 226) 5,03* (1, 225)
Ev x ivar 0,31 (2, 224) 1,58 (2, 223)
Ev x kor 0,63 (2, 224) 0,55 (2, 222)
Ev x mérési datum 0,33 (2, 225) 2,51 (2, 223)
Ivar x mérési datum 0,14 (1, 225) 1,71 (1, 224)
Kor x mérési datum 0,44 (1, 225) 2,21 (1, 223)
Ev X tarsus hossz 0,49 (2, 224) 1,99 (2, 222)
Ivar x tarsus hossz 1,17 (1, 224) 1,58 (1, 223)
Kor x tarsus hossz 0,41 (1, 224) 0,02 (1, 222)
Ev x tolindvekedési rata 2,39 (2, 224) 2,58 (2, 223)
Ivar x tolinbvekedési rata 1,29 (1, 224) 0,07 (1, 224)
Kor x tolinbvekedési rata 2,05 (1, 224) 0,71 (1, 223)

MegjegyzésAltalanos linearis modellt hasznaltunk, és modelisizcidval csokket p érték szerint
kihagytuk a nem szignifikans paramétereket, végiieaként visszaépitettidiket a végé modellbe. A
tablazatban az F-értékek vannak feltintetve, zér@éjea hatds és hiba szabadséagi fokaival (effect és
error degrees of freedom).

*P < 0,05; **P < 0,001

16



2 * ° ®e o ® b
Q(\l) o. .: :." ... . °
o 1 ® ° ¢ ‘. £ .0....' F 4 .0 °
g ; R A
© ° °
1) ¢ DY e }' * o
\(_E zzo. ° 0.00.0’: -.. o o0
x -1 . o0 : »oq ° o
) ° e ® %e o o °
o i ° °
? 2 * e * ) o..o

-3 *

-4 -3 -2 -1 0 1 2 3

Tollnbvekedési rata

5. abra: A masodik spektralisskomponens dsszefliggése a tolindvekedési rataval

3.3. Parbaallasi és koltési mintazatok

A tavaszi kol madaraknal az elsfokomponens esetében mind a himeknél, mind a
tojoknal taldltunk évhatast (himele,,=2,97, p=0,018; tojok: F,4=4,19, p=0,019), igy
mindkét ivarnal standardizaltam az évre. A masdééklomponens esetében egyik ivarnal sem
talaltam évhatast (himek; 4=1,07,p=0,351; tojok:F, 4=0,31,p=0,733). Ivartdl fliggetlendl
sem a kor, sem az év és a kor kozti interakcié meih szignifikans egyik PC-re sem
(p>0,695). Sem az dis sem a masodik év-standardizaftkdmponensre nem talaltam
szignifikans asszortativ parbaallasi mintazatotl(R€0,002,n=45, p=0,989; PC2r=-0,038,
n=45, p=0,807). A himek els fétengelye kozel szignifikhnsan 0Osszefliggott az éves
medianhoz viszonyitott kdltési datummal (Spearmad,262,n=45, p=0,082), de a tojoké
sokkal kevésbé korrelalt vele (Spearma®,124,n=45, p=0,417). A tojok esetében a PC1
szignifikans negativ 0sszefliggést mutatott az @nesirdizalt tojasszammal (Pearscn
0,315, n=45, p=0,035), de a himeknél nem volt szignifikans kafais(Pearsorr=-0,068,
n=45,p=0,656) 6. abrg. A masodik spektralisskomponens egyik ivarnal sem fliggoétt 6ssze
a koltési paraméterekkel (himek: datum Spearm=au®,132, n=45, p=0,386, tojasszam
Pearsorr=0,185,n=45, p=0,224; tojok: datum Spearman0,091,n=45, p=0,554, tojasszam
Pearson=0,068,n=45, p=0,656).
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6. abra: A tojok els spektralis 6komponensének dsszefliggése az év-standardiz&iszaramal

4. Megbeszélés, kdvetkeztetések

A melanin, a karotinoid és a szerkezeti alapu zollszetnek a kilonbézeredet miatt
elté jelzésertéket tulajdonitanak, és ezeket a jelatsskymastol figgetlennek tételezik fel.
Bar az utdbbi iflben ez az elképzelés valtozni latszik, a tobbféieezeti tipus parhuzamos
mozgasait kevesen vizsgaltaki€ffermann & Hill, 2003; Barreira et al., 2007, g\g et al.,
2008. A szinezeti integracio vizsgalatanakiikih modellfaja a széncinege, mivel karotinoid,
melanin és szerkezeti alapu szinezeti folttal imdetkezik. A sarga mellszinezet
tulajdonsagait és 6sszefliggesét mas jeldhked mar sokan vizsgaltak. Dufva és Allander
(1995) Osszefliggést talaltak a mell sarga szinegktélénksége és az immunvalasz
intenzitasa (fehérvérsejt szam) kozott. Masok aldlthk, hogy a mell sargasaga ivarok és
elohelyek kozott eltérHorak et al., 200}, tikrozi a kdrnyezet szennyezettsédgst\a et al.,
1998, valamint 6sszefiigg a tuléléssklofak et al., 200}, illetve a vedlési kondicioval és a
pigmentszeré képességgelSenar et al., 2008 A sargasadg szexualis szelekcidés szerepét
azonban csak egy vizsgélat becsulte korrelativeame@ativ eredményt kapotidgyi et al.,
2007). A kozelmultban felmerdlt a kombinalt melanin gserkezeti alapu fekete fejbet
lehetséges jelzés szerepeHedgyi et al., 200) A fejtets az altalunk is vizsgalt populaciéban

az UV tartomanyban ivari kétalakisagot mutatotgtie UV visszaverésedtt a vedléskori
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kondiciéval, és pozitivan korreldlt a parok tadfaizott. A sarga mell és a fekete fejtet
szinezetének elt@r eredete ellenére ugyanebben a populacidban aaltatql hogy a
szinezetnek kdzos tengelyei vannak, amelyek vadias és a koltési ébzakban egyarant a
szinezeti variancia nagy részét megmagyaraztakyisiag két testtajra a spektralis alak
valtozatossaganak nagy része kdzos wpfyi et al., 2008

A jelen vizsgalatban nagyobb, haroméves adatsédadasul parhuzamos szezonokat
elemeztink, vagyis mind a¥szi, mind a tavaszi adataink mdgott azonos haronmyévi
vedlése allt. A tavaszi és @&zi szezonok esetleg eliémintazatait ezért nem okozhattak
évminsség hatasok. Eredményeink hasonloak voltak a kokdbdgalathoz, de nem egyeztek
vele teljesen. Az els PC 6sszel az alacsony és magas hullamhosszakat allsatmbe
mindkét testtdj esetében, de a féjthbzzajarulasa ehhez a valtozéhoz nagyon gyengge vol
ezért ezt nem tekinthetjuk kozos$tdngelynek. A masodikészi PC ellenben a sarga
mellszinezet telitettségét és a fekete féjtetativ UV visszaveréseét kapcsolta 6ssze, mindkét
testtaj robusztus hozzajarulasaval, tehat ez valdawods ékomponens volt. Tavasszal
mindkét dominansékomponens dsszekapcsolta a testtajakat, a kédjtesittiv faktorsulyai
kiegyenlitettebbé valtak, amiésebb integraciéra utal.

Erdekes modon adfengelyek relativ fontossaga &szhoz képest megcsefébtt. A
helycsere oka a differencidlis tollkopas lehet.z&rinege évente egyszer, nyar végén vagy
6sz elején vedli le a teljes tollazat&vensson, 1992ezutan a szinezet valtozatossagat
tavaszig csak a tollkopas befolyasolja. A kuloribézini régiok kulonbo#d mertékben
kopnak, a karotinoid alapuakésebben mint a melanin alapuak, mivel a lerakdédeatamn
erésiti, a karotinoidok viszont gyengithetik a tollakBleiweiss, 2004; Griffith et al., 2006
Az elteb kopas megvaltoztathatja a testtdjak egymashoz wigkonyat is. Esetlinkben a

szinezeti ftengelyek kopas okozta helycseréje megnévelte reesei informaciotartalmat a

vedléstl a parvalasztas felé haladva. Tavaszra ugyasdigree kerilt a sarga telitettség
fejtets UV tengely, melyre vizsgalatunk soran szignifik&usdiciéfuiggést kaptunk (pozitiv
korrelacio a tollnbvekedési rataval kozvetlenil adles utan). A dkomponens Aaltal
0sszekapcsolt két testtaj szinezetének hattérmechasa eltés. A mell sargasaganak
telitettsége a tollak karotinoid tartalmatol fu@hawkey et al., 2006mig a fejted relativ UV
reflektancidjat a tollak mikrostruktirgja hataroraag Shawkey et al., 2003Azonban a szin
kifejezodésének mértéke mindkét esetben fligghet az alsakomdiciotol, igy elképzelhit
hogy a két testtaj szinezetét a kondicio kozo®rekapcsolta dssz&gmkins et al., 2004A

,JO gén” hipotézis értelmeben a k6zds kondiciofigggkar genetikai kapcsolatot is jelenthet a

jelzések kdzottGooperman et al., 2007
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A szaporodasban a himek és tojok szerepe eltét, ant@imek a parszerzésbe, a tojok az
utédok létrehozasaba fektetnek tbbbet. Mar Darwan tadjuk, hogy tobbnyire a himek a
diszesebbek Andersson, 1994 azonban Ujabban a tojok szexualis jelzései gyefmet
kaptak. A tojok diszei is jelezhetnek szocialisgana limitalt forrasok (pl.: territérium, vagy
par) birtoklasaban, jelezhetik a szaporodasi,ésiliétve a genetikai mibiséget, és ezért a
valogatos himek szemébersmyt élvezhetnek Amundsen, 2000; Komdeur et al., 2005;
Kraaijeveld et al., 2007 A két ivar eltéé szerepe miatt a himek és tojok jelzéseinek
kifejezodésében és informaciotartalmaban is kulonbségemiaKlasszikus ivari szerepek
esetén a himek diszeinél varjuk a nagyobb kifejseget és ésebb mibségjelzést, a rajuk
haté efsebb szelekcid miatt. Ennek ellenére a mi esetimkbéim és tojé széncinegék
kozott a & szintengelyeldésszel és tavasszal is hasonlitottak. Ennek az Beheka, hogy a
két ivarban kdzos a szinezet genetikai hattereJyameggatolja a szétvaladgtgnde, 1987;
Lande & Arnold, 198h vagy esetleg mindkét ivarban fontos jelzéskeetepel a szinezet,
ami szintén okozhat hasonlésagot a szinezet irdiggahan {Jones & Hunter, 1993;
Amundsen et al., 1997A hasonldésag okanak tisztazasa tovabbi vizsgiédaigenyel, hiszen,
megle® modon, a sarga mell és a fekete féjtezexudlis szelekcios szerepét eddig csak
korrelativan vizsgaltakHegyi et al., 200), kisérletesen soha egyikét sem.

Néhany madarfajnal a két ivar hasonld diszességénragyarazhatjak a himek és tojok
hasonlo preferenciai. Kdlcsénos preferenciakaggskdlcsonds parvalasztast olyan fajoknal
varunk, ahol a mindkét ivar ratermettsége inkablggfia parja miéségésl, mint
mennyiségéil. llyenek pl. azok a fajok, ahol a him is jeléntmértékben fektet energiat az
utddgondozasba, vagy ahol a him szaporodasi dilkgeea toj6é szidli képességeait, mert itt
a him is valogathat a tojok kozott, és nemcsakitad Johnstone et al., 1996; Kokko &
Johnstone, 2002 A kondicio kélcsonds jelzése olyan fajoknal fditht eb, ahol mindkét
ivar egyedi midsége jeleritsen valtozik évek kozott, és mindketten nagymérakbeszt
vesznek az utdédgondozésbapl.:( Komdeur et al., 2005 Azonban a himek és tojok
szocialis szelekcionak neveznek. Ez olyan szockamapeticiot jelent, melyben az egyedek
mas-mas forrasokeért versengve keriilnek parba. &kish versenghetnek a territoriumokért,
a tojok pedig a himekért, igy a szinesebb egyedgk alihatnak egymassal parba, hogy
kozvetlenll nem is valasztottdk egymastaaijeveld et al., 200)7 Jelen vizsgalatban nem
talaltunk szignifikdns asszortativ parbaallasi dmatot, melynek az lehet a magyarazata,
hogy a két ivarban eltérszerepet jatszik a szinezet, és emiatt nem kdbssima szexualis

szelekcid.
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A himek Bként a parszerzésre torekednek, ennek sikeréhpiea korabbi parbaallapl(:
Siefferman & Hill, 2003 Ha a szinezet a ntieéget jelzi, akkor azt varjuk, hogy a vonzébb
himek koradbban allnak parba, mivel a tojoket részesitik éhyben, és igy hamarabb
.elkelnek”. Eredményeink tendenciat mutatnak a dégktzdet és a kondiciofitgkozos
szinezeti tengely 6sszefliggésére. Tovabbi adatifjkégg szikséges ennek az eredménynek a
megebsitésére. Ezt a tendenciat egyardnt okozhatjazésjehlapl parvalasztas, illetve a
territriumszerzési siker és a territorium g8Rge is Alatalo et al., 1985 A tojok viszont a
szaporodasi sikeriiket az utédszam noévelésével kasd&tozottan emelhetik, mivel a nagy
tojdsok létrehozési koltsége jeléatBateman, 1948 és igy a forrdsok limitaltsaga miatt a
fészekaljméret ndvelését korlatozza a szamésedig trade-off. Ha az adott szexualis jelzés a
forrasszeré képességet mutatja (pl.: a karotinoidséet@pességen vagy a vedlési kondicion
keresztil,Senar et al. 2008 akkor pozitivan korrelalhat a tojasszamniabijtrelant et al.,
2008, amit eredményeink ala is tAmasztanak. Ezt eekimiot azonban az is okozhatja, hogy
a jelzés szerepet jatszik a territGrium-szerzéskiEn,emiatt pozitiv az dsszefliggése a
territérium miréséggel [LeBas, 2006

Munkank soran egy Uj moédszert is teszteltink aezat valtozatossags firanyainak
statisztikai 6sszehasonlitdsara, jelen esetbeezosak és ivarok kdzott (Common Principal
Components program). Eredményul legfeljebb egy vaéiyany tengely egyezését kaptuk,
nem pedig aranyossagot vagy egyeabet. Ez azt sugallja, hogy a legnagyobb
valtozatossagot magyarazoé tengelyek iranya hadehkt, de a relativ és$leég az abszolut
hozzajaruldsuk megegyezése nem véarhatd. A CPCammotghat esetiinkben viszonylag jol
értelmezhet eredményeket adott, ami igéretessé teszi a tovadEnalatat. A program
alkalmazasa a jelen célra bizonyos esetekben k&Hatitkozhet, mert csak a hasonlosagi
rangsor mentén tud dolgozni, azaz csak a& etdahany ékomponenst (1, 2, stb.) képes
dsszehasonlitani, és nem egyenként barmelyiketlegsiehetséges egy egyénileg felallitott
méas Bkomponens rangsor mentén szamolni, de ekkor a ocamgs az 6sszehasonlitando
csoportok kdzott meg kell egyeznie. Emiatt, ha k@&omponens tengely megegyezik, de
szezonok kozott fontossaguk felcsédek, es kulondsen, ha magas rangu tengelyek cedréln
helyet, a program biztosan nem tudja detektalnasohlosagot, valamint érzékeny modszer
lévén kisebb kulonbségek esetén is kilowkéget fog talalni. Tovabbi feladat lehet annak
megallapitasa tobb fajnal, hogy mennyire gyakorekszezonok illetve ivarok kozti
tengelycserek, valamint hogy a legtobb variancitedelés tengelyek mentén koncentralddik-
e a testtajak hasonlésaga. Tesztelni kell a progmmas hasonlo szoftverek érzékenységeét is

a fentieket figyelembe véve.
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Osszefoglalasképp elmondhatjuk, hogy a kulodboeredel tollazati szinek
parhuzamossagait érdemes és fontos vizsgalni, rhismxdményeim azt mutatjak, hogy a
széncinege tébb kiulénb®zreded tollazati régido szinének egyulttes becslésévelz ey
egyseéges, integralt jelzésrendszer hasznalatatétdrayan valaszthat part, mert tébb jelzés a
k6zds informaciot megbizhatobban és hatékonyabliawekitheti, mint az egyes jelzések
kdlon-kalon. Hogy tisztdbban é&tlathassuk ezt a seed, a joében még fontos lenne
kisérletesen vizsgalni széncinegénél a kondici@siges a szinezeti integracidé kapcsolatat,
részletesen felmérni a parvalasztast, valamintnéedevolna bevonni tébb testtajat (pl.: a
hassav szine és mérete) a jelzések integraciojimagalataba. Végll az is fontos kérdés,
hogy mas fajok esetében mennyire altalanos, milyentéki és mennyire robosztus a
hasonlo, illetve a kilonbdzeredei szinezeti elemek integraciojgiéffermann & Hill, 2003;
Barreira et al., 200Y.
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5. Osszefoglalas

A széncinege tollazati szinezete mint egysegeégetndszer

Az allatok parvalasztasi jelzései informaciot ngaihak az egyed miségéél, de ez az
informacio igen sokféle lehet. Gyakori egy fajordibegyszerre tobb jelzés hasznélata, de a
jelzések egymashoz valo viszonya altalaban tistazaKilonosen ritkan vizsgalt kérdes,
hogy a kulonféle jelzések altal kdzvetitett infomddan mennyi a parhuzamossag. Jo példa
erre, hogy a madarak kilonkibzredel szinezeti foltjait, mint a karotinoid alapu és
szerkezeti szinezet, egymastol fliggetlennek tééketel, korrelaciojukat és parhuzamos
valtozasaikat még nem vizsgaltak. Jelen munkambaréh tojo széncinegéken (Parus major)
a karotinoid alapu sarga mellszinezet és a szdikaapu fekete fejtészinezet fenotipusos
integraciojat vizsgaltanbsszel (a nyari vedlés utan), illetve a tavaszi dsiltiddszakban
végzett mintavételek segitségével. Arra voltam k@ed hogy a spektralis adatokbol a két
testtdjra szamolt kozoKomponens tengelyek mennyi varianciat magyaraznedqnyire
hasonloak szezonok és ivarok kdzoétt, mutatnak-elikadfiiggést, illetve lehet-e szerepik a
szaporodasi ifszakban. Azt taldltam, hogy a két testtdj szinex@izt esebb volt a
kapcsoltsag tavasszal, mint kdzvetlenldl a vedlés.ufA kilénboé szinezeti tengelyek
fontossdganak megvaltozasa miatt, amelyet a takopkozhatott, az’szi és tavaszi
fétengelyek statisztikailag el@mek bizonyultak. A két ivar kdzt viszofisszel és tavasszal is
hasonloak voltak a szinezeti tengelyek. A sarga tedltettségét és a fejtetultraibolya
visszaverését 0Osszekapcsold szinvalt@sszel oOsszefliggott a vedléskori kondiciéval,
tavasszal pedig koltéssiker mutatokkal: a himekniéltéskezdés idejével, a tojoknal pedig a
tojasszammal. Eredményeink azt mutatjadk, hogy arhdd eredei tollazati szinek
parhuzamossagait érdemes és fontos vizsgalni. Miing@ran egy 0] statisztikai modszert is

teszteltiink a szinezeti integracio vizsgélatara.
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6. Summary

Plumage coloration as an integrated signal systegneat tits

Mate choice signals in animals may convey infororaton individual quality, but this
information can be very diverse. Multiple signals aften present in a single species, but the
relationship of these signals to one another isallswnclear. The extent to which
information provided by different signals is pagdlis particularly rarely examined. In birds,
for example, color patches of different origin, Isuas carotenoid and melanin colors, have
been regarded as independent of each other, amctctieslations and parallel changes have
not yet been examined. In our present work on raatefemale great tits (Parus major), we
assessed the phenotypic integration of carotenasgd yellow breast color and structurally
based black crown color, using samples taken innant(after the summer molt) and in the
spring breeding season. We calculated common pahcomponent axes from spectral data
of the two plumage areas, and investigated the amafuvariance explained by these axes,
the similarity of the axes between seasons andsséteir condition-dependence, and their
possible role in the breeding season. We foundamger relationship in color between the
two plumage areas in spring than immediately aftelt. Due to a change in the relative role
of different color axes, the principal axes weistically different in spring than in autumn,
probably due to feather abrasion. The two sexesveticimilar color axes in both autumn
and spring. The color variable linking the satunatof the yellow breast to the ultraviolet
reflectance of the crown was correlated with caaditduring molt in autumn, and with
breeding success variables in spring: breeding tmmaales and clutch size in females. Our
results show that it is worth and important to stigate the parallelism of plumage colors of
different origin. During this work, we also testadhew statistical method for the assessment

of color integration.

24



7. Irodalomjegyzék

Alatalo, R. V., Lundberg, A. and Glynn, C. 1986ntade pied flycatchers choose territory quality and

not male characteristics. - Nature, 323: 152-153.

Amundsen, T. 2000. Why are female birds ornamentefiends in Ecology and Evolution, 15: 149-
155.

Amundsen, T., Forsgren, E. and Hansen, L. T. T71@h the function of female ornamentation: male
bluethroats prefer colourful females. - Proceediogthe Royal Society of London, Series B, 264:
1579-1586.

Andersson, M. 1994. Sexual selection. - Princetoivéisity Press, New Jersey

Andersson, S., Pryke, S. R., Ornborg, J., LawesJMand Andersson, M. 2002. Multiple receivers,
multiple ornaments, and a trade-off between agienatd epigamic signaling in a widowbird. -
American Naturalist, 160: 683-691.

Badyaev, A. V. and Young, R. L. 2004. Complexitydaimtegration in sexual ornamentation: an
example with carotenoid and melanin plumage pigatent. - Journal of Evolutionary Biology, 17:
1317-1327.

Barreira, A. S., Lijtmaer, D. A., Lougheed, S. @dalubaro, P. L. 2007. Subspecific and temporal

variation in the structurally based coloration g ultramarine grosbeak. - Condor, 109: 187-192.

Bateman, A. J. 1948. Intra-sexual selectioBinsophila - Heredity, 2: 349-368

Blas, J., Pérez-Rodriguez, L., Bortolotti, G.R.nMla, J. and Marchant, T.A. 2006. Testosterone
increases the bioavailability of carotenoids: ihgsginto the honesty of sexual signalling. -
Proceedings of National Academy of Science USA; 18633-18637.

Bleiweiss, R. 2004. Novel chromatic and structisiamarkers of diet in carotenoid-bearing plumage. -
Proceedings of the Royal Society of London, SeBie®71: 2327-2335.

Candolin, U. 2003. The use of multiple cues in nzdumice. - Biological Review, 78: 575-595.

Cooperman, A. F., Polak, M., Evans, C. S. and Tray®o W. 2007. Different sexual traits show
covariation among genotypes: implications for séseéection. - Behavioral Ecology, 18: 311-317.

Cornwallis, C. K. and Birkhead, T. R. 2008. Plasgtian reproductive phenotypes reveals status-
specific correlations between behavioral, morphicligand physiological sexual traits. - Evolution,
62: 1149-1161.

Cuthill, I. C., Bennett, A. T. D., Partridge, J. @&d Maier, E. J. 1999. Plumage reflectance and the
objective assessment of avian sexual dichromatigxmerican Naturalist, 153: 183-200.

Dallimer, M., Jones, P. J., Pemberton, J. M. andk€nR. A. 2003. Lack of genetic and plumage
differentiation in the red-billed quel€uelea queleacross a migratory divide in southern Africa. -
Molecular Ecology, 12: 345-353.

25



Darwin, C. 1871. The descent of man and selectiorlation to sex. - London, Murray
Doucet, S. M., Mennill, D. J., Montgomerie, R.,abt 2005. Achromatic plumage reflectance predicts

reproductive success in male black-capped chicleadéehavioral Ecology, 16: 218-222.
Doutrelant, C., Gregoire, A., Grnac, N., Gomez, Dambrechts, M. M. and Perret, P. 2008. Female

coloration indicates reproductive capacity in blite. - Journal of Evolutionary Biology, 21: 226-
233.

Dufva, R. and Allander, K. 1995. Intraspecific \aidn in plumage coloration reflects immune

response in Great TiP@rus majoy males. — Functional Ecology, 9: 785-789.

Eeva, T., Lehikoinen, E. and Ronka, M. 1998. Aiflyen fades the plumage of the Great Tit. -
Functional Ecology, 12: 607-612.

Endler, J. A. and Théry, M. 1996. Interacting efifeaf lek placement, display behavior, ambienttligh
and color patterns in three neotropical forest-tingbirds. - American Naturalist, 148: 421-452.

Flury, B. 1988. Common principal components andtesl multivariate methods. - Wiley, New York.

Garamszeqi, L. Z., Hegyi, G., Heylen, D., Ninni, Be Lope, F., Eens, M. and Mgller, A. P. 2006. The
design of complex sexual traits in male barn swadloassociations between signal attributes. -
Journal of Evolutionary Biology, 19: 2052-2066.

Goodwin, T. W. 1984. The biochemistry of the camoids, Vol. 2. Animals. - Chapman and Hall,
London.

Gray, D. A. 1996. Carotenoids and sexual dichrasnatn North American passerine birds. - American
Naturalist, 148: 453-480.

Griffith, S. C., Owens, I. P. F. and Burke, T. 198awvironmental determination of a sexually selécte
trait. - Nature, 400: 358-360.

Griffith, S. C., Parker, T. H. and Olson, V. A. B)Melanin- versus carotenoid-based sexual sigisals:
the difference really so black and red? - Animah&eour, 71: 749-763.

Grubb, T. C. 1995. Ptilochronology: a review andgpectus. - Current Ornithology, 12: 89-114.

Hamilton, W.D. and Zuk, M. 1982. Heritable trueniss and bright birds: a role for parasites? -rgeie
, 218: 384-387

Hegyi, G., Szigeti, B., Laczi, M., Eens, M. and @krJ. 2008. Correlated variation of colour between
melanin and carotenoid pigmented plumage arearet ¢jts. - Evolutionary Ecology Research, 10:
559-574.

Hegyi, G., Szigeti, B., Torok, J. and Eens M. 200 lanin, carotenoid and structural plumage
ornaments - information content and role in gréatRarus major - Journal of Avian Biology, 38:
698-708.

Hill, G. E. 2006. Female mate choice for ornamentdbration. - In: Hill, G. A. and McGraw, K. J.

(eds). Bird coloration, volume 2: function and extmn. Harvard University Press, pp. 137-200.

26



Hill, G. E. and Montgomerie, K. 1994. Plumage colsignals nutritional condition in the house fineh.
Proceedings of the Royal Society of London, SeBie258: 47-52.

Hill, G. K. 1992. Proximate basis of variation iarotenoid pigmentation in male house finches. - Auk
109: 1-12.

Hill, G. E. and Brawner, W. R. 1998. Melanin-basgldmage coloration in the house finch is
unaffected by coccidial infection. - Proceedingstitd Royal Society of London, Series B, 265:
1105-1109

Hofmann, C. M., Cronin, T. W. and Omland, K. E. Z0Melanin coloration in New World orioles II:
ancestral state reconstruction reveals labilityhim use of carotenoids and phaeomelanins. - Journal
of Avian Biology, 38: 172-181.

Horak, P., Ots, I., Vellau, H., Spottiswoode, Cdavigller, A. P. 2001. Carotenoid-based plumage
coloration reflects hemoparasite infection and llecavival in breeding great tits. - Oecologia, 126
166-173.

Johnsen, A., Delhey, K., Andersson, S. and Kempsn&e 2003. Plumage colour in nestling blue tits:
sexual dichromatism, condition dependence and gee#écts. - Proceedings of the Royal Society
B, 270: 1263-1270.

Johnstone, R .A., Reynolds, J. D. and Deutch, J1@96. Mutual mate choice and sex differences in
choosiness. - Evolution, 50: 1382—-1391.

Johnstone, R. A. 1996. Multiple displays in anincsammunication: 'Backup signals' and 'multiple
messages'. - Philosophical Transactions of the IRRg@iety London B, 351: 329-338.

Jones, I. L. & Hunter, F. M. 1993. Mutual sexudkston in a monogamous seabird. - Nature, 362,
238-239.

Keyser, A. J. and Hill, G. E. 1999. Condition-degent variation in the blue-ultraviolet colouratioh
a structurally based plumage ornament. - Procesdmighe Royal Society of London, Series B,
266: 771-777.

Keyser, A. J. and Hill, G. E. 2000. Structurallysbd plumage colouration is an honest signal ofityual
in male blue grosbeaks. - Behavioral Ecology, TIP-2009.

Klingenberg, C. P. 2008. Morphological Integrateomd Developmental Modularity. - Annual Review
of Ecology, Evolution, and Systematics, 39: 113-13

Kokko, H., Johnstone R. A., 2002. Why is mutual enahhoice the norm? Operational sex ratios, sex
roles, and the evolution of sexually dimorphic amtnomorphic signaling. — Philosophical
Transactions of the Royal Society London B, 35B-3B0.

Komdeur, J., Oorebeek, M., van Overveld, T. anchilut. C. 2005. Mutual ornamentation, age, and
reproductive performance in the European starli@ghavioral Ecology, 16: 805-817.

Kotiaho, J.S., Simmons, L.W. and Tomkins, J.L. 200&wards a resolution of the lek paradox. -
Nature, 410: 684-686.

27



Kraaijeveld, K., Kraaijeveld-Smit, F. J. L. and Kdeur, J. 2007. The evolution of mutual

ornamentation. - Animal Behaviour, 74: 657-677.

Lande, R. & Arnold, S. J. 1985. Evolution of matipgeference and sexual dimorphism. - Journal of
Theoretical Biology, 117: 651-664.

Lande, R. 1987. Genetic correlations between tixessén the evolution of sexual dimorphism and
mating preferences. - In: Sexual Selection: TegtwegAlternatives (Ed. by J. W. Bradbury & M. B.
Andersson), pp. 83-95. Chichester: Wiley.

LeBas, N. 2006. Female finery is not for malestentls of Ecology and Evolution, 21: 170-173.

McGraw, K. J. 2006. Mechanics of Carotenoid-Basetbfation. Bird Coloration. Vol. 1. Mechanisms
and Measurements (eds G.E. Hill & K. McGraw), pp.74242. - Harvard University Press,
Cambridge, Massachusetts.

McGraw, K. J. and Ardia, D. R. 2003. Carotenoidsnunocompetence, and the information content of
sexual colors: an experimental test. - Americaruidist, 162: 704-712.

McGraw, K. J., Correa, S. M. and Adkins-Regan, BD& Testosterone upregulates lipoprotein status
to control sexual attractiveness in a colorful dordy - Behavioral Ecology and Sociobiology, 60:
117-122.

McGregor, P. K., Krebs, J. R. and Perrins, C. M8119Song repertoires and lifetime reproductive
success in the great tR#érus majo}. - American Naturalist, 118: 149-159.

Mennill, D. J., Doucet, S. M., Montgomerie, R. dRditcliffe, L. M. 2003. Achromatic color variation
in black-capped chickadee®oecile atricapilla black and white signals of sex and rank. —
Behavioral Ecology and Sociobiology, 53: 350-357.

Mgller, A. P. 1991. Sexual selection in the monogasn barn swallow Hirundo rusticg .1.
Determinants of tail ornament size. - Evolution;, #823-1836

Mgller, A. P. and Petrie, M. 2002. Condition depemzk, multiple sexual signals, and

immunocompetence in peacocks. - Behavioral Ecolb8y248-253.

Mgller, A. P. and Pomiankowski, A. 1993. Why hauel® got multiple sexual ornaments? - Behavioral
Ecology, 32: 167-176.

Mgller, A. P., Biard, C., Blount, J. D., Houston, O., Ninni, P., Saino, N. et al. 2000. Carotenoid-
dependent signals: indicators of foraging effickenimmunocompetence or detoxification ability? -
Avian and Poultry Biology Reviews, 11: 137-159.

Moreno, J. and Mgller, A.P. 2006. Are melanin pigisesignals of antioxidant and immune capacity in
birds? Acta Zoologica Sinica, 52: 202-208.

Norris, K. J. 1990. Female choice and the evolutidnthe conspicuous plumage colouration of
monogamous male great tits. - Behavioral Ecology $ociobiology, 26: 129-138.

Olson, V. A. and Owens, |. P. F. 1998. Costly sésignals: are carotenoids rare, risky or required?
Trends of Ecology and Evolution, 13: 510-514.

28



Owens, I.P.E and Short, R.V. 1995. Hormonal bakisegual dimorphism in birds: implications for
new theories of sexual selection. Trends of Ecokngy Evolution, 10: 44-47.

Parker, T. H., Stansberry, B. M., Becker, C. D. &@idson, P. S. 2003. Do melanin- or carotenoid-
pigmented plumage ornaments signal condition aedigrr pairing success in the Kentucky warbler?
- Condor 105: 663-671.

Partali, V., Liaaen-Jensen, S., Slagsvold, T. aifi¢lt, I. T. 1987. Carotenoids in food chain sesli
Il. The food chain of Parus spp. monitored by camotd analysis. - Comparative Biochemistry and
Physiology B, 87: 885-888.

Perrier, G., de Lope, F., Mgller, A. P. and Nirpi,2002. Structural coloration and sexual seledtion
the barn swallowHirundo rustica - Behavioral Ecology, 13: 728-736.

Peters, A. 2007. Testosterone and carotenoidsitagrated view of trade-offs between immunity and
sexual signalling. - Bioessays, 29: 427-130.

Peters, A., Delhey, K., Denk, A. G. and KempenaBr£004. Trade-offs between immune investment
and sexual signalling in male mallards. - Ameribkaturalist, 164: 51-59.

Phillips, P. C. and S. J. Arnold. 1999. Hierarchamamparison of genetic variance-covariance madrice
I. Using the Flury hierarchy. - Evolution, 53: 150615

Poston, J. P., Hasselquist, D., Stewart, |. R.id. Westneat, D. F. 2005. Dietary amino acids imfage
plumage traits and immune responses of male hopagosvs, Passer domesticudut not as
expected. - Animal Behaviour, 70: 1171-1181.

Prum, R. O., Torres, R H., Williamson, S. and Dytk]1998. Constructive interference of light byeblu
feather barbs. - Nature 396: 28-29.

Prum, R. O. 2006. Anatomy, physics and evolutioaveén structural colors. - In: Bird Coloration vol
I: Mechanisms and Measurements (G. E. Hill and.KWMdGraw, eds), pp. 295-353. Harvard Univ
Press, Cambridge, MA.

Rowe, L. and Houle, D. 1996. The lek paradox arel dhpture of genetic variance by condition-
dependent traits. - Proceedings of the Royal Spoietondon, Series B, 263: 1415-1421.

Saino, N., Galeotti, P., Sacchi, R. and Mgller PA.1997. Song and immunological condition in male
barn swallowsHKlirundo rusticg. - Behavioral Ecology, 8: 364-371

Senar, J. C. 2006. Color displays as intrasexgalats of aggression and dominance. ! In: Hill, G. A
and McGraw, K. J. (eds). Bird coloration, volumef@action and evolution. - Harvard University
Press, pp. 87-136.

Senar, J. C., Camerino, M., Copete, J. L. and NfetcAl. B. 1993. Variation in black bib of the
eurasian siskinQarduelis spinusand its role as a reliable badge of dominand&uk, 110: 924-
927.

29



Senar, J. C., Negro, J. J., Quesada, J., RuindiGarrido, J. 2008. Two pieces of information in a
single trait The yellow breast of the great Bafus majoj reflects both pigment acquisition and
body condition. - Behaviour, 145: 1195-1210.

Senar, J.C, Figuerola, J. and Domenech, J. 2008dge coloration and nutritional condition in the
great titParus major the roles of carotenoids and melanins differ.atidwissenschaften, 90: 234-

237.

Shawkey, M. D. and Hill, G. E. 2005. Carotenoidesadstructural colors to shine. - Biology Letters, 1
121-124.

Shawkey, M. D., Estes, A. M., Siefferman, L. M. ahidl, G. E. 2003. Nanostructure predicts
intraspecific variation in ultraviolet-blue plumag®lor. - Proceedings of the Royal Society of
London, Series B, 270: 1455-1460.

Shawkey, M.D., Hill, G.E., McGraw, K.J., Hood, W.Bxd Huggins, K. 2006. An experimental test of
the contributions and condition dependence of msicucture and carotenoids in yellow plumage
coloration. - Proceedings of the Royal Society ofidlon, Series B, 273: 2985-2991.

Siefferman, L. and Hill, G. E. 2003. Structural amglanin coloration indicate parental effort and
reproductive success in male eastern bluebirdesha®oral Ecology, 14: 855-861.

Siitari. H., Alatalo, R. V., Halme, P., Buchanan,IK and Kilpimaa, J. 2007. Color signals in thadi
grouse Tetrao tetriy: signal properties and their condition dependen@merican Naturalist, 169:
S81-S92.

Silva, N., Avilés, J. M., Danchin, E. and Pareja, ZD08. Informative content of multiple plumage-
coloured traits in female and male European RolleBehavioral Ecology and Sociobiology, 62:
1969-1979.

Stein, A.C. and Uy, J.A.C. 2006. Plumage brightngssdicts male mating success in the lekking
golden-collared manakihanacus vitellinus- Behavioral Ecology, 17: 41-47.

Stevens, J. 1986. Applied Multivariate Statistiosthe Social Sciences. - Hillsdale, NJ: Erlbaum.

Svensson, L. 1992. Identification Guide to EuropBasserines. - Stockholm: Svensson.

Tarof, S. A., Dunn, P. O. and Whittingham, L. A0B0 Dual functions of a melanin-based ornament in
the common yellowthroat. - Proceedings of the R&gliety of London, Series B, 272: 1121-1127.

Tomkins, J. L., Radwan, J., Kotiaho, J. S. and &neg, T. 2004. Genic capture and resolving the lek
paradox. - Trends in Ecology and Evolution, 19:-328.

Torok, J. and Toth, L. 1988. Density dependenceepfoduction of the collared flycatchdri¢edula
albicollis) at high population levels. - Journal of Animalogy, 57: 251-258.

Torok, J. and Téth, L. 1999. Asymmetric competitlogtween two tit species: a reciprocal removal

experiment. — Journal of Animal Ecology, 68: 33&34

30



Veiga, J. P. and Puerta, M. 1996. Nutritional caists determine the expression of a sexual maheé
house sparrowPasser domesticus Proceedings of the Royal Society of London,e3eB, 263:
229-234.

Zahavi, A. 1975. Mate selection - a selection ftiaadicap. - Journal of Theoretical Biology, 53520
214.

31



8. Kdszonetnyilvanitas

Szeretnék kdszonetet mondani témauvimeek, Dr. Hegyi Gergelynek az egész munkam
soran kapott rengeteg nélkilozhetetlen segitsé@drt tirelemért. Koszondm béls
konzulensemnek, Koévér Szilvianak a dolgozat atrédze&s nydjtott segitségét. Koszéndom
Torok Janos egyetemi tanarnak, a Viselkedésokadl@siaport és az ELTE Allatrendszertani
és Okologiai Tanszék vesgnek a kutatobmunkaban valé részvétel és a tanszeéls
munka leheiségét. Koszondém a terepi munkaban valé sok segitség alabbiaknak:
Badonyi Krisztina, Blazi Gyorgy, Cserepes Mihalyzé Rita, Hargitai Rita, Herényi Marton,
Laczi Miklos, Lakatos Andras, Michl Gabor, Nagy Gely, Rosivall Balazs, Siklédi Botond,
Szegedi Anikd, Szigeti Beata, Szl Eszter, Torok Janos. Koszonet illeti a tollminta
feldolgozasaban valo részvételédird-Ritat, Laczi Miklost, Lakatos Andrést, Nagy Gergel
és Szigeti Beatat. Koszonet illeti még a csaladpivetataimat és baratomat: Bakos Reékat,
Barna Monikat, Bird Juditot, Kotél Evat, Kotéiné eRps Klarat, Kotél Jozsefet, Papp
Kamillat, Pivarcsi Juditot, Sandor Istvant, Vili N, amiért atolvastak a kész dolgozatomat.
Valamint mindenki masnak is szeretném megkdszdmmiyalamilyen médon hozzajarult a

munkam elkésziltéhez.

32



