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1 Bevezetés

1.1 Szexualis szelekcio és szignalizacio

A kiilonb6z0 szaporodasi sikert eredményezd tulajdonsagok eltéré gyakorisdggal
adddnak tovabb a kovetkezd generacidba, aminek eredményeként a viseldjiiknek nagyobb
szaporodasi sikert kolesonzo tulajdonsagok kifejezetté valnak, és elterjednek a populacioban
(Trivers 1972). A szexualis szelekciora az anizogamia teremt lehetGséget, vagyis az eltérd
sziil6i befektetés az utddok létrehozasaba (Kodric-Brown 1987): a klasszikus elképzelés
szerint a himivarsejt igen kisméretii és gyakorlatilag nem tartalmaz tapanyagot, a himek
viszonylag alacsony energiabefektetéssel hatalmas mennyiséget képesek eldallitani beldle. A
petesejt ezzel ellentétben nagyméretii, és sok tapanyagot tartalmaz, igy a ndstények csak
korlatozott mennyiségben képesek létrehozni. Ugyanakkor a himek szamara az ejakulatum
eléallitasa magas koltségekkel jarhat (Olsson & Madsen 1997; Sella & Lorenzi, 2003), és a
himek is lehetnek ivarsejt- limitaltak (Hettyey et al. 2009b, 2012) Mindezek miatt a himek
¢letiik soran potencidlisan igen nagyszamu petesejt megtermékenyitésére képesek, s igy a
realizalt szaporodasi események szamatol fliggben a szaporodasi siker igen széles
tartomanyban valtozhat (Bateman 1948). Ezzel ellentétben a ndstényeknek csak korlatozott
szamu ivarsejt all a rendelkezésére, és a legtobb faj esetében elmondhatd, hogy a kiilonb6z6
partnerekkel torténd parzasok szamanak novelésével a szaporodasi siker nem ndvelhetd
jelentdés mértékben (Bateman 1948, Trivers 1972). A belsé megtermékenyitésti fajokat
tekintve egyéb fiziologias kényszerek is fennallnak, hiszen ezeknél az utédok a ndstény testén
beliil fejlodnek. Ebbol adodoan a ndstények a szaporodasi sikeriiket igy novelhetik, ha tobb
utddot hoznak 1étre, vagy ha az utodokba tobb energiat invesztalva novelik azok talélésének
esélyét vagy jovObeli szaporodasi sikerét (Trivers 1972). Az eltérd sziiléi befektetés
kovetkezménye a szexualis konfliktus, amely soran mindkét ivar tagjai igyekeznek
maximalizalni a szaporodasi sikeriiket, ami azonban a himek és ndstények esetében eltérd
modon, egymassal ellentétes modon valdosulhat meg (Andersson 1994). A szexudlis szelekcid
erdsségét a populacidban tobb tényezd befolydsolja. Minél nagyobb lehet egy ivaron beliil a
versengé egyedek szaporodasi sikerének varianciaja (vagyis minél nagyobb a kiilonbség a
sikeres ¢és kevésbé sikeres egyedek szaporodasi sikere kozott), illetve minél inkabb

kiilonbozik a két ivar szaporodési raforditdsa az utdédok létrehozésa tekintetében, valamint
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minél inkabb eltolodik az effektiv ivararany az 1:1-t6l, anndl erésebb szelekcido hat az
egyedekre (Emlen & Oring 1977, Krebs & Davies 1981).

Darwin (1871) szexualis szelekcios elmélete az olyan feltiind jellegek kialakulasat
igyekezte megmagyarazni, amelyek valamilyen, csokkent tulélésben jelentkezd koltséget
ronak a viseldjiikre. Noha a szexudlis és a természetes szelekcid ugyanabba az irdnyba is
hathat, ezekben az esetekben az ellentmondast a szaporodas és a tulélés kozti negativ
kapcsolat (trade-off) magyarazza, ugyanis az ilyen bélyegek a tulélést csokkentd koltségeik
mellett valamilyen szaporodasi sikert ndveld elonydket kolcsondznek a viseldjiiknek, s az
Andersson & Iwasa 1996). A klasszikus megkozelités szerint (Darwin 1871) szexualis
szelekcid kétféle mechanizmuson keresztiil valosul meg: az intraszexualis szelekcid (nemen
beliili versengés) soran (altalaban) a himek versengenek egymassal a szaporodasi
lehet6ségért, az interszexualis szelekcid (parvalasztas) soran pedig altalaban a ndstények
valasztanak a himek koziil (Andersson 1994).

A szignalizacid soran az olyan vizualis, akusztikus vagy olfaktorikus jellegek és
viselkedési formak, amelyek eldonydsek lehetnek az intra- és/vagy interszexualis szelekcid
soran, a fenotipusos kondiciot, illetve a szocialis vagy reproduktiv statuszt jelzé szignalokként
mitk6dhetnek (Andersson 1994, Cuthill et al. 2000, Lopez et al. 2002, Hunt et al. 2004). Az
intraszexualis szelekcid sordn kialakult bélyegek nemcsak versengési képességet jelezhetnek,
hanem példaul agressziot is (Rohwer 1982, Maynard Smith & Harper 1988, Johnstone &
Norris 1993), amely nem feltétleniil aranyos a testmérettel (Maynard Smith 1982; Maynard
Smith & Harper 1988; Johnstone & Norris 1993). Az ilyen masodlagos nemi jellegek alapjan
az azonos ivaru egyedek megbecsiilhetik a vetélytarssal vald versengés kimenetét, &s
elkeriilhetik a koltséges Osszecsapast, valamint csokkenthetik a sériilés valdsziniiségét és
csokkenthetik az ilyenkor megemelkedd predacios kockazatot (Rohwer 1975). Ezek a statusz
szigndlok annal hatékonyabbak, minél nagyobb a versengd egyedek altal viselt jelzések
intenzitasa k6zotti aszimmetria (Maynard Smith & Harper 1988). Az irodalomban sokszor
kiilonbséget tesznek a parvalasztasi preferencia sordn szerepet jatszd bélyegek, Un. ,,diszek”,
illetve a him-him versengés soran szerepet jatszd bélyegek, a ,fegyverek” és ,statusz
szignalok” kozott (Berglund et al. 1996). Ugyanakkor sok olyan tanulmany létezik, amelyek a
him-him versengésben ¢€s a parvalasztasi preferencidban egyarant fontos bélyegek 1étezésére
utalnak (Kodric-Brown & Brown 1984, Beani & Turillazzi 1999). Emellett az is igaz, hogy a

him-him versengésben sikeresebb himek magasabb szaporodasi sikert realizalhatnak a tobbi



him kompetitiv kizarasaval (pl. Olsson 1994), masrészr6l viszont a néstények nem feltétleniil
az agresszivabb, dominans himeket preferaljak (Quarnstron & Forsgren 1998).

Azoknal a fajoknal, ahol a parzasi rendszer nagyrészt him kontroll alatt all, a himek
aktivan kutatnak a receptiv ndstények utdn, és csak kis valdszintiséggel alakulhat ki
parvalasztas (Fitze et al. 2005). Ezeknél a fajoknal a ndstények tobbszorés parzassal,és
spermium szelekcioval (Olsson & Madsen 1995, 1998), illetve nem megfelel partnerrel vald
parzas kényszere esetén a peterakas késleltetésével és / vagy kevesebb pete lerakdsaval, és
ujboli parosodassal (Hettyey et al. 2009a) novelhetik a szaporodasi sikeriiket Az aktiv
parvalasztast mutatd fajoknal a ndstények a him bélyeg becslése alapjan informéaciot
nyerhetnek a himmel vald parzasbol szarmazd elonyokr6l. Ezek az elényok lehetnek
kozvetlenek, amennyiben a bélyeget visel6 him példaul tobb taplalékot vagy nagyobb
védelmet képes nyhjtani a ndsténynek és az utdédoknak (Calsbeek & Sinervo 2002). Ez
utodgondozo fajoknal jelentheti a him jobb taplalékhordasi képességét, territoridlis fajoknal
pedig a territorium jobb mindségét (jobb taplalékellatottsag, tobb alkalmas buvohely). Az
ivadékgondozasi képesség szignalizdcidjdra vonatkozoan leginkdbb a madarak korébdl
ismeriink példakat. Az intenzivebb szinezet utalhat arra, hogy a him a tojasok inkubalasi ideje
alatt nagyobb intenzitdssal hordja a taplalékot az inkubald tojonak, valamint a késébbiekben a
kikel6 fiokakat is intenzivebben eteti (Siefferman & Hill 2005a). A territorium
taplalékellatottsaganak ¢és a sziilok taplalékkeresési hatékonysaganak tipikus allapotjelzdi
lehetnek a karotinoid alapt szinezeti bélyegek, mivel ezeket a pigmenteket az allatok nem
képesek de novo szintetizalni, emellett azonban a taplalékbol vald kinyerés hatékonysaga
nagyban fligg az egyed fiziologias allapotatdl és parazitaltsagatol (Houde 1997, Hill 2002). A
nem utdodgondozo fajok esetében, illetve az esetben, ha a him nem vesz részt az utédok
gondozasaban, a szignalok informacidtartalma elsdsorban kozvetett elonydkre, vagyis a him
genetikai mindségére vonatkozhat (Lopez et al. 2002, Lopez & Martin 2005, Lopez et al.
2006, Martin & Lopez 2008). Ugyanakkor ilyen esetben is lehetségesek kozvetlen elényok,
példaul, a him nagyobb megtermékenyitéképessége,(Sheldon 1994, Birkhead & Fletcher
1995). A genetikai mindség nem mas, mint egy egyed ratermettségére hat6 additiv genetikai
tulajdonsagok osszessége (Hunt et al. 2004). A ratermettséget mérni nehezen megoldhatd
feladat, igy azt annak kiilonb6z6 komponenseivel (pl. szaporodasi siker, viabilitas) szoktak
becsiilni. Amennyiben a bélyeg és az ahhoz kapcsolddo, ratermettségnoveld tulajdonsag
kapcsoltan 6roklodik, ugy a bélyeg alkalmas lehet a genetikai mindség becslésére. Ezek az un.
indirekt, genetikai eldnyok tobb modon ndvelhetik a ndstény szaporodasi sikerét: egyrészt, a

,J0 gén” elmélet szerint (Trivers 1972) a jelzés utalhat arra, hogy a him a talélési
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valoszinliséget noveld, j6 mindségli génekkel rendelkezik, vagyis a vele valdo parbaallas
nagyobb, tobb tuléld utdd létrehozasat eredményezi (Iwasa et al. 1991). A , kompatibilis gén”
elmélet szerint a genetikai allomannyal 6roklédé pozitiv tulajdonsagok nem additivak, hanem
bizonyos allélkombinaciok kialakulasa vezet az utddok megnovekedett minéségéhez (Pialek
& Albrecht 2005, Mays et al. 2008 ). Vagyis a néstény a sajat genetikai allomanyaval
leginkabb kompatibilis genetikai allomanyt hordoz6 himet vélasztja (Hettyey és mtsai
Osszefoglaloja, 2010). Ezek az elméletek tehat a ratermettség két komponense koziil a tulélés
komponens novelésén keresztiil hatnak az utddokon. Végso soron természetesen a ,,j0 gének”
taléleést segitd hatasai is a szaporodasi siker novelését eredményezik, hiszen a megélt
szaporodasi eseményekkel n6 a ratermettség. A ,,sexy son” elmélet szerint abban az esetben,
ha egy bélyeg és annak preferencidja kapcsoltan 6roklédik a populacioban, tigy az adott
bélyeg elterjedhet, és egyre kifejezettebbé valhat. Ez a folyamat mindaddig folytatodhat, amig
a bélyeg viselésének koltségei meg nem haladjak az eldnyoket (Fisher-féle elfutd szelekcio)
(Fisher 1915, 1930). llyenkor az apa az attraktivitasat him ivara utédaiba is atorokiti, igy azok
ratermettsége szintén megndvekedhet. Ez az elmélet tehat a masik ratermettség-komponens, a
szaporodasi siker novelésén keresztiil hat az utddokra. Ezen mechanizmus soran jott 1étre
példaul a him pavak szinpompas és hatalmas faroktollazata, mely jelent6sen csokkenti a
himek tulélését, ugyanakkor preferalt bélyeg a tojok korében (Petrie 1994).

A mindségjelzd bélyegek tobbszords jelzések komponenseiként is funkciondlhatnak.
Egy laposgyikfaj, a Platysaurus broadley himjeinek testmérete és torokfoltjanak
szinintenzitasa példaul egyarant fontos dominanciarang-jelzé bélyeg, és a szinezet mint a
testméret becslésének erdsitdje funkcionalhat (Stapely & Whiting 2006). Az eltéré modalitasu
jelzések kiilonbozo kontextusokban vagy kiilonbdzé hatétavolsagokban tolthetik be ugyanazt
a jelz6funkciét, az informacié atadasanak hatékonysagat novelve. Egy gekkofaj (Ptenopus
garrulus garrulus) nagyobb testii himjei példaul alacsonyabb frekvenciaji hanggal jelzik jobb
kompeticios képességiiket, amelynek kovetkeztében a kisebb testii egyedek elkeriilik dket, és
nem bocsatkoznak felesleges harcba (Hibbits et al. 2007). A hangjelzés mellett a dominans
himek sarga torokfoltjanak kiterjedtsége vizualis dominanciarang-jelzéként miitkodik (Hibbits
et al. 2007). A kiilonboz6 taxonokban az eltéré modalitast szignalok nem azonos
gyakorisaggal alakunak Ki, igy példaul az akusztikus szignalok elsésorban kétéltiiekre (Ryan
& Wilczynski 1991, Ryan 1992), madarakra (Catchpole 1987, Garamszegi & Meller 2004) és
emldsokre jellemzéek (Semple et al. 2000), de — amint a fenti példa is mutatja — hiilloknél is
eléfordulnak (Hibbits et al. 2007). Olfaktorikus jelzéseket a gerincesek kozott elsésorban
emlésoknél (Blaustein 1981), de halaknal (Hankison & Morris 2003, Fisher & Rosenthal
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2006), kétéltieknél (Waldman & Bishop 2004, Marco et al. 2010), és hiilléknél (Lopez et al.
2006, Martin & Lopez 2008) is talalunk, a vizudlis szignalok azonban minden csoportban igen
elterjedtek (Endler 1980, Hill 1991, Cuthill et al. 2000, Lebas & Marshall 2001, Siebeck
2004). Ezek koziil is a szinezet az, amelyet a legkevésbé ismeriink, mivel a szinezeti
jellemzék objektiv kvantifikdldsara sokaig nem volt lehetdéség. Az utobbi évtizedben a
modern miszeres eljarasok elterjedésével ezen jellemzéknek a szignalizacioban betdltott
szerepe is vizsgalhatova valt (pl. Andersson & Prager 2006). Ertekezésemben egy szinezeti
szignal szerepét vizsgalom egy hiilléfa; szexualis szelekcidjanak és szignalizacidjanak

kiilonb6zd aspektusaiban, valamint a szaporodasi teljesitmény alakuldsaban.

1.2 A szinezet kialakulasa

Az allatok szinezete alapvetéen kétféle mechanizmuson keresztiil jon létre
(értekezésemben a biolumineszcenciat és fluoreszcenciat nem tekintem szinezetnek):
fényelnyeld molekuldk (pigment alapl szinezet) és a koztakard vagy tollazat fényvisszaverd
mikrostruktarai (strukturszinezet) segitségével (Senar et al. 2003, Grether et al. 2004). A
pigmentek a teljes szinspektrum (320-700 nm) egyes tartomanyaiban szelektiv
hatékonysaggal képesek fényt abszorbedlni, ami az eltérd szinek kialakitdsat eredményezi. A
gerinces allatokban a koztakard harom, egymas alatt elhelyezkedd rétege alkotja a dermalis
kromatofor egységet, amely a szinezet 1étrejottében szerepet jatszo Un. kromatofor sejteket
tartalmazza (Grether 2004). A vOr0s, sarga €s narancssarga szinek Iétrejottéért felelds
xantoféorok ¢és eritroférok karotinoidokat ¢€s pteridineket tartalmaznak. A karotinok
abszorbcidos maximuma a 400-500 nm-es, a pteridineké 340-500 nm-es tartomanyban
talalhato. A melanofoérok a halak, kétéltiiek €s hiillok esetében kizardlag melaninpigmentet
tartalmaznak, amely a teljes lathaté tartomanyban (400-700) és az ultraibolya tartomanyban
(320-400) is abszorbeal, igy ez okozza a kiiltakar6 szinarnyalatanak sotétedését, nagy
mennyiségben eléfordulva barna, illetve fekete szint hozva létre (Fuji 1993). A leukofor
sejtekben purint, szintelen pteridint, illetve citoplazmat tartalmazé vezikuldk taldlhatok
(Takeuchi 1976, Fuji 1993, Oliphant & Hudson 1993), ¢és altalaban fehér szintiek. Az iridofor
sejtekben guanin, hipoxantin vagy hugysav kristalyokat lehet megfigyelni szabalyos
elrendezédésben. Ezeknek a mikrostrukturdknak a szabalyos elrendezddése eredményezi azt a
fényvisszaverést (a sik feliiletek révén) és fényszorast (az élek és csiucsok révén), amely a
kromatikus  struktrszinezetet hozza Ilétre (amelynek valamely  hullimhosszon

reflektanciacstucsa van, pl. kék szin). A kiiltakar6 kiillonbozé feliileti képzédményei okozta
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random fényszords eredménye az irizadld szinezet, amely esetén a feliileten érzékelt szin a
megfigyelés szogétdl fliggden folyamatosan valtozik (Parker 1998). Ezek az ultrastruktirak
igen sokfélék lehetnek, példaul tobbrétegii vékonyfilm-reflektorok (Grether et al. 2004,
Ghiradella et al. 1972, Parker et al. 1998), kiilonbozé tipust felilleti fényszoro
racsszerkezetek (diffrakcios racsok és Bragg racsok, Parker 1998) ¢és kristalyok (Vértesy et al.
2006), szabalyos elrendez6désti nanoméreti gombok (Prum et al. 2004) és kollagén rostok
(Prum & Torres 2003, 2004). Noha az esetek tulnyomo tobbségében a struktirszinezetet
(irizadlo, kék, ultraibolya [UV]) kizarolag ezek a fényszor6 vagy fényvisszaverd
ultrastruktirak hozzak létre, léteznek kék szint létrehoz6 pigmentek is, amelyek azonban csak
né¢hany taxonndl fordulnak eld, és miikodési mechanizmusukrol is csak keveset tudunk.
(Needham 1974, Goda & Fujii 1995).

A pigmentmolekuldk szelektiv fényelnyelése ¢€s a fényvisszaverd strukturak
egylittesen alakitjak ki a szeml€ld altal érzékelt szinezetet (dermdlis kromatofér egység
modell, Grether 1994). A dermalis kromatofor egység minden taxonban megtalalhato részei a
kiiltakaro kiils6 rétegeitdl befelé haladva a xantofor sejtek rétege, az iridofor sejtek rétege és a
melanofor réteg. Ezek alatt a békak és gyikok koztakardjaban egy tovabbi, kotdszovetes
fényvisszaverd réteg is talalhaté a hipodermiszben, mely nem tartalmaz pigmentsejteket. A
kiiltakaroba beérkezd fény rovid hullamhossza tartomanyat (ultraibolya és kék) a xantofor
réteg karotinoid €s pteridin pigmentjei abszorbealjak. A xantofor rétegen keresztiilhaladé fény
egy részét az iridofor sejtekben talalhato ultrastruktardk verik vissza a kornyezetbe. Az a
fénymennyiség, amely ezen a rétegen is keresztiiljut, vagy elnyelddik a melanofor réteg teljes
tartomanyban abszorbeald sejtjeiben, vagy a legalso, kotdszovetes reflektiv rétegrdl verddik
vissza, €s a harom sejtrétegen keresztiilhaladva jut ki a kiilvilagba. Az iridofor sejtréteg
struktarainak szervezdédése nemcsak a struktarszinek létrejottében fontos, hanem a pigment
alapu szinezet kialakulasat is befolydsolja. Az ultrastruktirdk szabalytalan, diszpergalt
elrendezddése a xantofor rétegben taldlhatd pigmentek mennyiségétdl fliggden sarga, narancs,
vagy vOrds szinezetet eredményez. Amennyiben azonban a strukturdk szabalyos
elrendezddésben, illetve aggregdltan helyezkednek el a sejten belill, akkor konstruktiv
interferencia révén kromatikus strukturalis szinezet jon létre, ha a fels6 rétegbdl hidnyzanak a
xantofor sejtek. A xantofér réteg fényelnyeld pigmentsejtjeinek és az iridofor réteg
konstruktiv interferencidjanak egyiittes eredményeként alakul ki a zdld, illetve zdldeskék

szinezet (Lannoo 2008).



1.3 A szignalizacio koltsége

Az ivari jelzések 6szintén jelezhetik az egyedi mindséget, amennyiben a kialakitasuk
¢s/vagy fenntartasuk koltséges, és csak a jobb mindségli egyedek képesek intenziven
kialakitani 6ket (Zahavi 1975, Grafen 1990). A pigment alapi és a strukturdlis szinek
kiilonbozo, eltéré energetikai igényii folyamatok soran jonnek létre, amelyeknek -eltérd
koltségvonzatai lehetnek, ezért az egyedi mindség kiilonféle aspektusairdl nyujthatnak
informaciot (McGraw et al. 2002, Senar et al. 2003).

A szignalizacid kozvetlen koltségeit elsdsorban a bélyeg kialakitasdnak és
fenntartasanak fiziologias kényszerei jelentik, amelyek csokkentik a tulélés valoszinliségét,
valamint a jovObeli szaporodasi sikert (Mgller & De Lope, 1994, Mappes et al. 1996, Kotiaho
2000). A fiziologias kényszerek jelentkezhetnek megndvekedett energia raforditasi igényben,
amikor a jelzés kialakitasa specialis taplalkozast igényel (Lim & Li 2007). Tipikus példaja
ennek a karotinoid, illetve a melanin alapu szinezet, amelynek kialakitdsi és fenntartasi
koltségeit sok taxon esetében vizsgaltak, elsdsorban halaknal és madaraknal (Endler 1980,
Hill 1991, Jawor & Breitwisch 2003, del Cerro 2010). A karotinoidok limitalt elérhetésége
miatt a karotin alapt szinezet a kondicionak €s az ¢lohely taplalékgazdagsaganak megbizhatd
jelzése lehet (Hill 2002). A melanin pigmenteket az 4allatok képesek eldallitani a
szervezetiikben (Jawor & Breitwisch 2003), azonban a melanin szinezet kialakitdsara igy is
tobb limitalo tényezd hat. Egyrészt, az eldallitasdhoz fémionok sziikségesek, amelyek magas
koncentracidban toxikus hatasuak. Ezenkiviil kiilonb6zé nemi hormonok, pl. a tesztoszteron
is, serkentik a melanin szintézisét a kromatofor sejtekben, a magas tesztoszteronszint azonban
immunszupressziv hatast, s ezaltal egy bizonyos fiziologias szint f616tt jelentdsen csokkenti
az egyed tulélési valoszintiségét (Jawor és Breitwisch 2003). Ennek kovetkeztében intenziv
melaninszinezet kialakitasara csak a jobb tuléloképességii, életképesebb egyedek képesek, s
igy a melaninszinezet 8szinte mindségjelzd szignalként miikodik (McGraw 2003).

Az ivari jelzések kifejezésének koltsége kozvetett modon elssorban a fenntartashoz
kapcsolodo kényszerekbdl adddhat, példaul ha az intenzivebb bélyeget viseld egyedekkel
szemben a versengd ellenfelek nagyobb mértékii aggresszioval 1épnek fel (Borgia 1985,
Simmons és Bailey 1993). Egy bordasgyikfajnal (Psammodromus algirus) példaul a himek az
ivarérettségiik elsd évében nem fejlesztenek ivari szinezetet, csak a masodik évben jelenik
meg az intenziv narancsszinili torokfolt. A bélyeget nem viseld egyedek irdnydba a nagytest,
diszt visel6 himek csokkent agressziot mutatnak (Martin és Forsman 1999), igy a szocialis

dominanciarang-jelzé bélyeg kialakitasanak késleltetése feltehetéen a him-him versengés
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energiaraforditasat mérsékli. A megtakaritott id6 és energia pedig mas, ratermettségndveld
viselkedésre, példaul a fertilis néstények felkutatasara fordithaté. Egy masik kozvetett
kényszer lehet a diszt viseld egyedek nagyobb feltiindsége, ami két szempontbol is kdltséges.
Egyrészt a ragadoz6 fajok prédaejtési sikere csokkenhet, ha az ivari jelleg a prédafaj szdmara
is érzékelhetd, ami végsd soron megnovekedett mortalitasban nyilvanulhat meg, ahogyan ezt
egy szitakotéfajnal (Hetaerina americana) talaltak (Grether 1997). A nagyobb feltiinGség
ugyanakkor megnovelheti a bélyeget viseld egyedet érd predacids kockazatot és
parazitaltsagot is, ugyanis sok predator és parazitafaj a prédajat illetve gazdafajat annak ivari
jelzései alapjan lokalizalja (Zuk & Kolluru 1998, Kotiaho 2001), ezaltal a feltiindbb ivari
jelzést viseld egyedeket a ragadozoik és parazitaik nagyobb valosziniiséggel ejtik zsakmanyul
vagy parazitaljak (Moodie 1972, Tuttle és Ryan 1981, Olsson 1993). igy elmondhaté, hogy a
predaciobol és a parazitaltsaigbol szarmazé megndvekedett mortalitas evoliicios 1éptékben is
fontos direkt koltséget jelenthet az ivari jelzések haszndlata tekintetében (Kotiaho 2001).

Az emberi szem szamdra lathatatlan strukturdlis szinezet, az UV-szinezet potencialis
intra- és interszexualis szelekcidbeli szerepével foglalkozo tanulmanyok csupan az utdbbi
évtizedben jelentek meg, hiszen korabban a technikai feltételek hianya miatt nem volt
lehetséges az UV-tartomany bélyegek reflektanciajanak miiszeres kvantifikaldsa. Ezutan
kideriilt, hogy az UV-tartomanyban altalunk szabad szemmel nem érzékelhetd vizualis
csatornakon keresztiil ugyanolyan elterjedt lehet a szignalizaci6, mint a lathato tartomanyban
(pl. Lim & Li 2007, Kemp 2008, Rick & Bakker 2008). A koltségesség és Oszinteség
tekintetében még kevesebb az informacionk, hiszen a csekély szami korrelativ vizsgalat (pl.
Keyser & Hill 2000, Griggio et al. 2010) mellett alig taldlunk manipulativ kisérletes
megkozelitést alkalmazd tanulmanyokat (Kemp 2008). Ezen szignalok koltségvonzatainak
megitélése altalaban is joval problematikusabb, hiszen példaul nem mindig ismert, hogy az
adott bélyeg mennyire feltlind a viseldje predatorai szdmara (érzékelik-e az UV-tartomanyt).
Tovabba, a struktirszinezet létrehozadsdban nem jatszanak szerepet pigmentek, igy
kialakitasukat sokaig nem tekintették energetikailag koltségesnek (Prum & Torres 2004).
Ennek ellenére a kdozelmultban végzett tanulmanyok alapjan arra lehet kovetkeztetni, hogy a
strukturszinezet kialakitasa és fenntartasa a pigment-alapu szinezetéhez hasonld koltségekkel
birhat. Egyes madarfajokat érint6 vizsgalatok szerint példaul a kevés vagy rossz mindségi
taplalék, valamint a nagyobb parazitaltsag csokkent struktirszin-intenzitast eredményezett,
valamint mas fajok strukturalis szinezete kondiciofliggdnek bizonyult (Keyser & Hill 2000,
McGraw et al. 2002). Tovabba, pozitiv kapcsolatot talaltak a strukturszinezet €s az

immunvalasz eréssége kozott madarak és gyikok esetében is (Griggio et al. 2010, Martin &
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Loépez 2009), valamint egyes gerinctelenek struktarszinezete is taplalkozasi kondiciofiiggést
mutatott (Lim & Li 2007, Kemp & Rutowski 2007, Kemp 2008). A struktiurszinezet
kialakitasara és fenntartasara tehat kiilonféle kornyezeti és fiziologias kényszerek hathatnak ,

igy viselése a pigmentalis szinezettel 6sszemérhetden koltséges lehet (Prum 2006).

1.4 Anyai hatasok

Az életmenet-elmélet szerint a sziilok jelenlegi, valamint a jovobeli szaporodasa és
tulélése kozott negativ kapcsolat all fenn, mivel minden jelenbéli szaporodas koltséget jelent,
ami csOkkenti a jovobeli szaporodés valoszinliségét, valamint a szaporodd egyed tulélését
(Williams 1966). Amennyiben a szaporodas koltséges, a sziilok nagyobb mértékben fektetnek
a jelenlegi szaporodasba, ha az ezaltal nyerhet6 elényok relative magasak (Stearns 1989, Roff
2002). Ezért a ndstények a sajat reprodukcios raforditasukat az utdédok mindségének és
létrehozasuk koltségeinek, valamint a jovobeli, potencidlis utédok varhaté mindségének
megfelelden teszik meg (Trivers 1972). Az attraktiv himmel vald parzas kozvetett és
kozvetlen eldnyei, valamint az Oroklodésiik (amennyiben ez lehetséges, pl. viabilitas)
mértéke, nagyban befolyasolja az utddmindséget, ami a tobbszor szaporodod fajoknal
differencialis allokacidhoz vezet a partner mindségének fliggvényében. Az eddig végzett
korrelativ €s manipulativ vizsgalatok alapvetden két stratégiat kiilonitettek el:

A pozitiv differencialis allokacio (Burley 1988) cléfordulasa akkor valdszinii, ha
jelentds variancia mutatkozik a him mindségben (és emiatt feltehetden a jovobeli partnerek
attraktivitasa is eltérd lesz). Ebben az esetben a ndstények inkabb a jelenlegi szaporodasi
partneriik szexualis vonzereje alapjan allokalnak, és a vonzobb partner utdédaiba tobb energiat
fektetnek. A nagyobb mértékii allokacid6 megnyilvanulhat tobb vagy nagyobb utédok/tojasok
létrehozasaban, illetve a tojasrakd fajokndl a tojassargdja kiilonbozé anyagainak
felszaporitasaban (Sheldon 6sszefoglaloja, 2000). Mivel e tekintetben leginkabb a madarakat
vizsgaltdk, a legtobb eredmény ebbdl a taxonbdl szarmazik: pl. tokés récénél (Anas
platyrhynchos, Cunningham & Russel 2000), kormos légykaponal (Ficedula hypoleuca,
Osorno et al. 2006) vagy struccnal (Struthio camelus, Bonato et al. 2009) az attraktivabb
himmel parba allt tojok nagyobb vagy nehezebb tojasokat raktak. Ugyanakkor olyan
tanulmanyok is sziilettek, ahol nem taldltak Osszefliggést a him attraktivitdsa és az anyai
invesztalas mértéke kozott (Hargitai et al. 2005, Michl et al. 2005, Parker 2003). Abban az
esetben, ha a parzé partner attraktivitdsa csak az egyik ivaru utddok szaméra nyujt

ratermettségelonyt, ugy a megndvelt energia allokéacid elsdsorban csak a szoban forgod ivart
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utddokat érinti (,,ivari allokacié” Charnov 1982).

A kompenzaciés stratégia (Sheldon Osszefoglaloja 2000, Bluhm & Gowaty 2004,
Gowaty et al. 2007, Gowaty 2008) kialakulasara akkor szamithatunk, ha a ndsténynek nincs
lehetdsége valasztani a szaporodd partnerek koziil, és kénytelen a nem preferalt himmel
parosodni. A kényszerek megnyilvanulhatnak példaul a kikényszeritett parzasban (Markow
2000) vagy a ndstények limitalt diszperzios képességében (Byers et al. 2006). Az elmélet
szerint a nem preferalt himmel valo parzas negativan befolyasolja az utdéd mindséget (Gowaty
et al. 2007). Ebben az esetben a ndsténynek a rosszabb mindségili partnertél szarmazo utdodok
létrehozasaba érdemes tobbet invesztalni, ezzel novelve az utddok tulélésének valoszinliségét.
gy még a kényszerek mellett is a preferalt himmel valé parzashoz hasonld szaporodasi sikert
érhetnek el (Michl et al. 2005, Navara et al. 2006, Gowaty et al. 2007, Bolund et al. 2009).
Az utdédmindségre nem kizardlag a sziilok genotipusa van hatassal, hanem az ontogenezis
soran az embridt ér0 kornyezeti hatasok is, amelyek nagymértékben befolydsoljak az utédd
ratermettségét. A sziiletés el6tti kornyezetet elsésorban az anya fenotipusa jelenti, ezért a
ndstény fenotipusanak az utdd fenotipusara gyakorolt hatdsait ,,anyai hatasoknak™ nevezziik
(Bernardo 1996, Mousseau & Fox 1998). A tojasrakd fajok esetében az utdédok a ndstény
testén kiviil fejlédnek, igy esetilkkben a tojas mindsége fontos ratermettség-komponens,
amelynek segitségével az anya az utodok talélését befolyasolja. Elsé megkozelitésben a tojas
mérete €s tomege azok a jellemzOk, amellyel a tojasmindség becsiilhetd, s amelyben
rendkiviil nagy fajon beliili varianciat tapasztalunk (Williams 1994). A nagyobb tojasoknak
altalaban nagyobb a szarazanyag- és energiatartalma. A tojas szdrazanyagat elsGsorban a
fehérjék és lipidek adjak. A nagyobb tojasokbol kikeld utddok tulélési valosziniisége az elso,
legkritikusabb napokban magasabb (Christians 2002). Az utodmindséget ndveld anyai
hatasok a tojasba juttatott kiilonb6z6 mikrotapanyagokon keresztiil is érvényesiilhetnek. Ezek
lehetnek hormonok (Schwabl 1993, Lovern & Vade 2003), kiilonb6z6 immunanyagok (Saino
et al. 2002b), vitaminok (Dierenfeld et al. 2002), illetve karotinoidok (Saino et al. 2002),
melyek novelhetik a fejlddé embrid talélésének valoszinliségét.

A tojasmindséget befolydsold proximalis kényszerek abbol adodnak, hogy a
ndsténynek sajat szervezete raktaraibol, rovid i1dd alatt kell relative nagy allokaciot realizélnia
a tojasrakaskor (Monaghan et al. 1998). Ez adodik egyrészt a tojasképzés energiasziikséglete
miatt, masrészt az egyes mikrotdpanyagok limitalt hozzaférhetdsége miatt. Erre jo példa a
karotinoidok, amelyek a kornyezetben limitalt mennyiségben fordulnak el (Biard et al.
2005), és a ndstény sajat €lettani funkcidinak ellatasahoz is sziikségesek, mint antioxidansok

(Surai et al. 1996; Edge et al. 1997) és immunerdsitok (Bendich 1986). Mindezek
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eredményeképp nem minden néstény képes egyenld mértékben befektetni a fészekaljak
létrehozasaba; ehelyett a sajat ¢lettani allapotanak, valamint a szaporodasbol nyert jelenlegi és
jovobeli ratermettség-haszon, és -koltségek figyelembevételével optimalizal. Az anyai
befektetést elsGsorban korrelativ megkdzelitéssel vizsgaltak (pl. Sinervo 1990, Kaplan 1992,
Gil et al. 1999, Kolm 2001, Cunningham & Russell 2000, Saino et al. 2003), amelynek soran
az utédmindséget potencialisan befolyasold kornyezeti faktorok hatasait nehéz figyelembe
venni és ezekre korrigalni. Tovabba, mivel a természetben az egyedek gyakran nem random
médon parzanak, a korrelativ vizsgélatokban tovabbi problémat jelent a vizsgalt
tulajdonsaggal potencidlisan Osszefliggd egyéb tulajdonsagoknak a preferenciara és igy az
anyai befektetés mintdzataira gyakorolt hatasanak kiszlirése. A kdrnyezeti faktorokbdl és a
nem random parzasbol fakadd hatasok kikiiszobolésére a legalkalmasabb modszer, ha a
ndstényeknek eléré mindségii himeket ajanlunk fel a bélyeg valamiféle manipulalasaval vagy
a szaporodasi mintazatok manipuldlasaval (Sheldon Osszefoglaloja, 2000). A him ivari
jelzésektol fliggd differencialis anyai befektetést vizsgalé manipulativ kisérleti megkozelitést
alkalmazo vizsgalatok ritkak (Uller et al. 2005, Delhey et al. 2007, Limbourg et al. 2011),
annak ellenére, hogy a reprodukci6 kiilonb6z0 fazisainak (parzas, tojasképzés, utdédgondozas)
relativ koltségvonzatait csak ilyen moédon ismerhetjiik meg, ami viszont rendkiviil fontos a

kiilonb6zo reprodukcids stratégiak evoliuciojanak megértéséhez.

1.5 Az UV-szinezeti szignalok jelentésége hiilloknél

1.5.1 Intra- és interszexudlis szelekcio

Annak ellenére, hogy a szexualis szelekciot rendkiviil sok aspektusbol, szdmos
taxonon ¢€s viszonylag régota vizsgaljak (Andersson 1994), a hiillokrél igen kevés informéacio
all a rendelkezésiinkre. Anndal is inkdbb meglepd ez a helyzet, mivel a hiillék tobb
szempontbol is idealis modellfajai lehetnek az ilyen irdnyu kutatisoknak; szamtalan
potencialisan jelzésként funkcionald szinpompas mintazatot, valtozatos viselkedési formakat
lathatunk a koriikben, emellett az intraspecifikus kommunikacié a kémiai szignalok
hasznalatara is kiterjed (pl. West-Eberhard 1983, LeBas & Marshall 2000, Lopez & Martin
2005, Kopena et al. 2009, Martin & Lopez 2009). A hiillok szinezeti bélyegeinek jelentdségét
eleinte leginkabb a disz kiterjedtsége tekintetében vizsgaltak (Olsson 1994), a szinezet
spektralis 0sszetételének objektiv, miiszeres mérése csak kés6bb keriilt el6térbe (de Id. Finger

& Burkhardt 1994). A szinezeti bélyegek informaciotartalmat illetden a him-him versengés
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kontextusaban tobb ismeretiink van (Whiting et al. 2006), mig a ndstények parvalasztasaban
jelenség (Andersson 1994), hiilloknél csak ritkan sikeriilt kimutatni (Olsson & Madsen 1998).
Annak ellenére, hogy ebben a taxonban (els6sorban a gyikoknal) igen gyakori az ivari
dikromatizmus, illetve a szaporoddsi szezonban viselt ndszszinezet, csak kevés tanulmany
vizsgalta a vizudlis stimuluson alapuld parvalasztast, ezek is elsésorban a him nagyobb
testméretét talaltak attraktiv bélyegnek (Cooper & Vitt 1993, Martin & Forsman 1999), a
szinezet Osszefliggésében pedig a szines folt kiterjedtségét (Hamilton & Sullivan 2005,
Olsson et al. 2005). A szinezeti jellemz6k (pl. szinintenzitas, relativ szinintenzitas,
szinarnyalat), szerepére csak néhdny olyan faj esetében talaltak bizonyitékot, ahol az ivari
szerepek felcserélodtek (Weiss 2002, Weiss 2006, Lebas & Marshall 2000).

Az emberi szem szamara lathatatlan bélyegek, igy az UV-szinezet hiillok korében
betoltott szerepérél még kevesebbet tudunk. Az utobbi évtizedben végzett vizsgalatok
felfedték, hogy az UV-alapt jelzések az UV-percepciora képes madaraknal és halaknal a
szexualis szelekcido soran mindségjelzé ivari szignalként mitkodnek (pl. Hunt et al. 1999,
Cuthill et al. 2000, Smith et al. 2002, Siebeck 2004, Rick & Bakker 2008). Hasonlo
Osszefliggést feltételezhetiink a gyikoknal is az alapjan, hogy az Osszes eddig vizsgalt faj
képes az UV-érzékelésre (Fleishman et al. 1993, Loew et al. 2002), valamint hogy tobb
gyikfaj kifejezett ivari dikromatizmust mutat az UV-tartomanyban, igy példaul a pavaszemes
gyik (Timon lepidus, Font et al. 2009) és a fiirge gyik egyes populacioi (Lacerta agilis, de
Lanuza & Font 2007). Tovabba, egyes tanulmanyok arra utalnak, hogy bizonyos Lacerta
fajok (Lacerta viridis és Lacerta schreiberi) UV-szinezete olyan tulajdonsagokkal mutat
kapcsolatot, amelyek a parvalasztas alapjat jelenthetik, mint pl. a parazitaltsig vagy az
immunkompetencia (Vaclav et al. 2007; Martin & Lopez 2009). A gyikok UV-szinezetének
szerepére utald eredményeket mar ismeriink a him-him versengést (Stapley & Whiting 2006;
Whiting et al. 2006), valamint a himek parvalasztasat vizsgalo kisérletes tanulmanyokbol
(LeBas & Marshall 2000), a néstények parvalasztasat vizsgald egyetlen altalunk ismert

munkanak azonban nem sikeriilt hasonl6 6sszefiiggést kimutatnia (LeBas & Marshall 2001).

1.5.2 A szignalizacio koltségvonzata
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Az utdbbi néhany évben ismertté valtak jelzés funkciot betolté UV-szinezeti bélyegek mind a
gyikok him-him versengésében (Martin & Lopez 2009, Whiting et al. 2006, Stapley &
Whiting 2006), mind pedig a parvalasztasban (LeBas & Marshall 2000). Az §szinteség, illetve
koltségesség tekintetében azonban tovabbra is csak korlatozott mennyiségli informacidval
rendelkeziink. A koltségesség kérdésének tisztazasat neheziti az is, hogy a hiilllék szinezete
kialakulasdnak proximalis hattere nem teljesen ismert. Arrdl rendelkeziink informacioval,
hogy a szinezet miképp jon létre a kdztakard egyes rétegeinek egyiittmiikodése révén (Id. 1.2
A szinezet kialakuldsa, Grether 2004), de a szinezet kifejezddéséért felelds alapvetd
mechanizmusok részleteikben nem tisztazottak.

Az ektoterm allatok a testhdmérsékletilket a kornyezettel vald hdcsere tUtjan
szabalyozzak, amely foként viselkedési termoregulacioval valosul meg (IUPS 2003): az
ektotermek egyarant lehetnek poikilotermek (valtozd testhomérsékletiiek), amennyiben a
kornyezeti homérséklet  valtozik, illetve homoiotermek (4llando testhdmérsekletiiek),
amennyiben a kornyezeti hdmérséklet allandonak mondhato (pl. tropusok). A mérsékeltovi
hiillokré1 elmondhatd, hogy ektoterm poikilotermek, vagyis olyan, viselkedési hdszabalyozast
végzd allatok, amelyek testhdmérséklete bizonyos hatarok kozt valtozik a kornyezeti
homérséklettel. Az ektoterm allatoknal az élettani funkciok fenntartasa szempontjabol
nemcsak a sziikséges energia Osszegyiijtése jelent meghatarozo koltséget, hanem a megteleld
testhdmérséklet elérése is. A biokémiai reakciok hémérsékletfliggd kinetikaja (Qip hatas)
meghatarozza azt a homérsékletet, amelyen a metabolikus aktivitds az optimalis szinten van
(Pough et al. 1998). Ezért az ektotermeknek hészabalyozassal kell a testhdmérsékletiiket egy
bizonyos optimalis tartomanyban tartani, hogy az anyagcseréjiiket serkentsék ¢és az ¢lettani
teljesitményiiket maximalizalni képesek legyenek (Huey & Kingsolver 1989, Angilletta
2009). A kisméretii ektoterm allatok, koztiik a gyikok is, a testhoémérsékletiiket szinte
kizarolag viselkedési termoregulacio révén szabalyozzak (Adolph 1990, Bauwens et al. 1996)
amelynek jelent6s koltségvonzatai lehetnek. Ilyen koltségek lehetnek a viselkedésbe fektetett
1d6 és energia, a taplalékkeresésre és parzasra fordithatd idé és energia csdokkenése, vagy a
kitett helyeken vald napozas kozben megndvekedd predacios kockazat (Huey & Slatkin
1976). A kornyezetnek a hiillok évenként Ujra kialakitott struktirszinezetére gyakorolt
hatasarol gyakorlatilag nem allnak rendelkezésre informaciok. Mindenesetre az elmondhato,
hogy mivel az ektoterm allatokban az élettani teljesitmény valamennyi fontos komponense
testhomérsékletfliggd (Angiletta 2009), igy a hiillék kitlind alanyai lehetnek egy olyan
vizsgalatnak, amelynek segitségével igyeksziink szétvalasztani a rendelkezésre 4ll6 energia

(tapanyagok) ¢és az energiafelhasznaldsi képesség (élettani teljesitmény) hatdsait a
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reprodukcios allokacidos dontések soran, és ezaltal felfedjik a kiilonboz6 szaporodasi

stratégidk 1étrejottét eredményezo szelekcidos mechanizmusokat.

1.5.3 Anyai befektetés

Mig az eddigi tanulmanyok els6sorban a madarakra és halakra koncentraltak, a
hiillékkel kapcsolatban joval kevesebb informécionk van a kiilonb6z6 szaporodasi stratégiak
tekintetében (Warner & Shine 2008, Bleu et al. 2012, Weiss et al. 2011). Az anyai hatasokat a
gyikok korében csak ritkan vizsgaltak. Az eddigi eredmények els6sorban az anyai mindség ¢és
a reprodukcios teljesitmény kapcsolata (Weiss et al. 2011), a lathaté tartomanyt, apai szinezet
kiterjedtségével kapcsolatos differencialis allokacio (Olsson et al. 2005) illetve a vemhesség
koltségvonzatai (Bleu et al. 2012) témakorébdl szarmaznak. A viszonylag kevés informacio
ellenére ez a taxon idedlis alanya lehet az ilyen tipust tanulmanyoknak. Egyrészt, mert a
legtobb tojasrako gyikfaj nem mutat utodgondozast, ezért az 9sszes anyai raforditas, amellyel
a nostény az utdd tulélési valoszinliségét novelheti, a tojasba allokalodik, és az embrid
fejlédése kizardlagosan erre a tapanyagkészletre van utalva. [gy az anyai befektetés mértékét
egyszeriien a tojasok vizsgdlataval mérhetjiik. Masrészt, a legtobb gyikfajnak nagy relativ
fészekaljtomege van (Vitt & Congdon 1978) az anya testtomegéhez viszonyitva, ami jelentds
energetikai koltséget jelent mind a tojasok kialakitasa, mind pedig a vemhesség tekintetében.
Az utdbbi az alacsonyabb lokomotoros aktivitasban (De Marco & Guilette 1992), a csokkent
taplalékkeresési (Lourdais et al. 2002) és taplalékfelvételi hatékonysagban (Bauwens 1985)
nyilvanul meg. Harmadrészt, a legtobb gyikfaj egyszerre rakja le az Osszes tojasat, ami
egyfelél megnoveli a nagy relativ fészekaljtomeg okozta koltségeket (Weiss et al. 2011),
masfelol emiatt az egy bizonyos him ivari szigndlra mutatott anyai befektetés pontosabban
becsiilhetd, hiszen nincsen lehetéség a limitald anyagok tobbszori felvételével torténd
kompenzaciora az egyes tojasok kozott. A szekvencidlisan tojast rakéd gyikok (pl. anoliszok)

esetében ez nem mondhato el.
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2 Célkituzések

Vizsgalatom alanya, a zold gyik (Lacerta viridis Laurenti, 1768) kifejezett ivari
dikromatizmust mutat, amely az UV-tartomany szinezetre is érvényes. Tovabba, ez a
szinbéli kiilonbség a szaporodasi id0szakban a legkifejezettebb, igy fennall a lehetdsége, hogy
szexualis szelekcids folyamatok révén jott létre. Az értekezésben négy kiillonb6zé aspektusbol
vizsgaltam az UV-szinezet szerepét a zold gyik szaporodasi mintdzatainak 1étrejottében és az
anyai befektetésének alakulasaban. Ennek soran manipulativ kisérletekben teszteltem a
szignal potencialis szerepét a ndstények parvalasztasi preferenciajaban, valamint a himek
versengésben. Ezutan szintén kisérletes megkozelitést alkalmazva vizsgaltam az UV-
szinezetre hatd kornyezeti/energetikai kényszerek hatasat. Végiil, kisérletesen teszteltem a
z0ld gyik ndstények reproduktiv allokacidjanak mértékét a him UV-szinezet, mint szexualisan

szelektalt bélyeg fliggvényében.

2.1 Parvilasztasi preferencia

A szinezeti szignalokat manipulativ kisérletes megkozelitéssel vizsgald tanulméanyok
elsésorban a szinezet kiterjedtségének szerepét tesztelték (Hamilton & Sullivan 2004), a
szinjellemzok célzott tesztelésére alkalmas vizsgalatok pedig mindez iddig nem talaltak
ndstény parvalasztasi preferenciat sem a lathatd, sem pedig az UV tartomanyl szinezeti
jelzések korében (LeBas & Marshall 2001). Igy a jelen vizsgalat hianypotlo jellegii abbol a
szempontbdl, hogy manipulativ modszerrel teszteli egy hiilléfaj szinezeti szignaljanak
szerepét a nOstény parvalasztasban, s igy nemcsak a strukturalis szinezet, de altalaban véve a
szinezeti jellemzOk jelentdségére igyekszik bizonyitékot taldlni a hiillok korében. Kisérletes
megkozelitést alkalmazva arra kerestem a valaszt, hogy a z6ld gyik ndstények kiilonbséget
tesznek-e a himek kozott a szaporodasi idészak alatt viselt UV-szinezetbéli kiilonbségiik
alapjan. Noha a vizsgalt fajjal kapcsolatban nem allnak rendelkezésre citologiai adatok, az
UV érzékeny vizualis pigmentek jelenléte gyakorinak és konzervativnak tlinik a hiillok
korében (Fleishman et al. 1993, Ellingson et al. 1995, Loew et al. 1996, Sillman et al. 1997,
Vorobyev 2003), és igy feltehetéen a zold gyikok is képesek UV-érzékelésre. Annak
érdekében, hogy az UV-szinezet szerepét mas, nem ismert, de az UV-szinezettel 6sszefiiggd
bélyegtél fliggetleniil vizsgdlhassam, manipuldltam a himek UV reflektancidjat.
Morfologiailag karaktereikben szisztematikusan nem kiilonbdzd, de eltéré UV-szinezetii

himeket kinaltam fel a ndstények szamara. Azt a hipotézist kivantam tesztelni, mely szerint az
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UV-szinezet a néstények preferencidjanak alapul szolgdld bélyeg lehet, és kifejezettsége

alakithatja a parvélasztasi preferencia alakulasat.

2.2 Him-him versengés

Mindez idaig egyetlen hiillonél, egy laposgyik fajnal (Platysaurus broadley), sikertilt
terepi korrelativ vizsgalatok soran bizonyitékot talalni arra, hogy az UV-szinezet alkalmas
lehet a dominancia jelzésére (Whiting et al. 2006), majd szintén terepen végzett kisérletekben
a szinezet manipulalasaval kideritették, hogy az UV-szinezet befolydsolhatja az agressziv
him-him interakciok kimenetét (Stapley & Whiting 2006). Az ilyen szignalok kozvetlen
kapcsolatban lehetnek a him mindséggel, €s alatdmasztjdk azt a feltételezést, mely szerint a
struktirszinezet a pigment alapi szinezettel Osszevethetd koltségeket rohat a viseldjére.
Mindezek ellenére tovabbra is hianyoznak az olyan manipulativ kisérletek, amelyekben
kizardlag az UV-szinezeti szignal erdssége kiilonbozik, és amelyek segitségével kisziirhetok
az egyéb potencialisan befolyasolé kornyezeti faktorok és a testméret. [gy ebben a kisérletben
azt vizsgaltam, hogy a morfologiailag szisztematikusan nem kiilonb6z6é himek mesterségesen
(és véletlenszertien) kialakitott UV-szinezetbeli kiilonbsége dnmagaban prediktalja-e a him-
him versengés kimenetét. Méretben megegyezd, manipulalt ivari jelzésti himek agressziv
interakcidja sordn azonositottam a gydzteseket és veszteseket.

A szinezeti jelzés inter- (2.1) és intraszexualis (2.2) szelekcidban betoltott szerepének
egyidejii, kisérletes vizsgalataval, és az eredmények Osszevetésével sziikitheté a szinezet

kialakulasat potencidlisan magyarazo evolicios elméletek kore.

2.3 Szinfejlodes

Az UV-szinezeti bélyegekkel kapcsolatos meglévd eredmények értelmezését és
szélesebb kontextusba helyezését neheziti, hogy az UV-szinezet koltségvonzatai mas
taxonban is alig ismertek, ektoterm gerinceseket vizsgald kisérleteket pedig egyaltalan nem
végeztek. Mindezek miatt az UV reflektanciat potencidlisan befolyasold kornyezeti hatasok
vizsgalata szintén igen fontos. Mikozben a kialakulasat eredményezé evolucids folyamatok
megismerését a feljebb emlitett vizsgalatok (2.1 Parvélasztasi preferencia, 2.2 Him-him
versengés) eldsegitik, nem arulnak el semmit a jelzés informaciotartalmarol. Ezért felmeriil a
kérdés, vajon milyen informaciét nyajt a visel6jérél, mennyire Oszinte, vagyis milyen

koltségvonzatai lehetnek a kialakitdsdnak? Ennek a feltarasara ebben a kisérletben két, a faj
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szempontjabdl alapvetden fontos kdrnyezeti tényezd (taplalékellatottsag és homérséklet)
hatasat vizsgaltam az UV-szinezet évenkénti kialakulasara egy faktorilis elrendezési kisérlet
keretében. Mivel a zold gyik ektoterm allat, igy képes voltam elkiiloniteni egymastol a
rendelkezésre 4all6 energia mennyiségének ¢és az energiafelhasznalas hatékonysaganak
(élettani teljesitmény) a hatasait. Egy ektoterm modellallat felhasznalasaval a rendelkezésre
allé energia és az élettani teljesitmény hatdsai konnyen szétvalaszthatok a taplalékellatottsag
¢s a homérséklet manipulalasaval. Kisérletemben arra a kérdésre kerestem a valaszt, vajon a
z0ld gyik strukturalis naszszinezetének kialakulasat befolyasolja-e (i) a rendelkezésre allo
taplalék mennyisége, (ii) az az id6, amit az egyedek az optimalis magas testhémérséklet

fenntartasa mellett tolthetnek, illetve (iii) ezen faktorok kdlesonhatasa?

2.4 Anyai befektetés

A differencialis allokaci6 elmélete szerint a ndstények eltér6 mdédon invesztalnak a
jobb és rosszabb mindségii himekkel valod szaporodasba (Burley 1988). A zold gyik esetében
az el6zd vizsgalatok eredményeinek tiikrében (2.1 Parvalasztasi preferencia, 2.2 Him-him
versengés, 2.3 Szinfejlodés), a koltséges attraktivitasi bélyeg ismeretében lehetévé valt, hogy
a jo és rossz mindségii himeket azonositsam, majd az anyai befektetés mértékét teszteljem a
him mindség fliggvényében. A kisérletben a him ivari bélyeg manipulacidjaval eldallitott,
eltér6 mindségli himeket ajanlottam fel valasztdsra a ndstényeknek, és a parvalasztasi
preferencia vizsgalatanal bemutatott mdédon azonositottam a preferalt és nem preferalt
himeket (3.3.1 NOstények parvalasztasa). Ezutan a preferalt és nem preferalt himekkel
paroztattam a néstényeket, majd az eltéré preferencia-statusza (preferalt/ nem preferalt)
himektdl szarmazo6 fészekaljak jellemzoOit hasonlitottam 6ssze. A sziiloi tulajdonsagok és a
tojasmindség kapcsolatat mar korabban is vizsgaltak, azonban az ezekben alkalmazott
modszereknek tobb hatranya is van. A legtobbszor alkalmazott korrelativ megkozelités soran
a természetben fellelhetd szaporodasi mintazatokat vetik 6ssze fontosnak feltételezett him
bélyegekkel. Ennek a legfébb problémaja az, hogy a kapott mintdzatot az adott bélyegen
alapulo differencialis allokacio két formajan kiviill (Burley 1988) mas jelenségek is
magyarazhatjak (pl. Palokangas et al. 1994). A masik gyakran alkalmazott modszer a
mesterséges bélyegek hasznalata (pl. szines gylirlik a madarak 14ban), aminek nagy hatranya,
hogy egy, a természetben egyaltalan nem el6forduld ingerre adott valaszt vizsgalnak (Gil et
al. 1999). Arra is van példa, hogy parvalasztasos kisérletekben azonositanak preferalt és nem

preferalt himeket, majd az ezektdl szarmazo fészekaljakba torténd anyai allokaciot vizsgaljak,
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azonban a fontosnak tartott him tulajdonsagok figyelembe vétele nélkiil osszedllitott intakt
himeket hasznalnak (Sheldon 6sszefoglaldja, 2000). Ilyenkor pedig nem beszélhetiink egy
bizonyos tulajdonsagra mutatott preferenciarol, igy az esetlegesen fennalld anyai befektetés is
kizardlag magan az attraktivitas tényén alapul. Tudomasom szerint nincs olyan vizsgalat ahol
kialakitott jO6-rossz mindségii him parokra adott valés ndstény preferencia fiiggvényében
vizsgaltak volna az anyai befektetést. Noha a himek természetes szinezetének manipuldcidja
szintén mesterségesen kialakitott szinezettel bird egyedeket eredményez, azonban itt egy
valodi, szelekcids folyamatok hatasa alatt allo bélyeget manipulalok dontéen a természetes
értéktartomanytomanyban, igy az eredmények legalabbis alkalmasabbak a természetes
rendszerre vald interpretalashoz. Kisérletemben a himek természetes (és az el6zd
eredményeink alapjan a ndstényvalaszban fontos) ivari bélyegét manipulaltam a természetes
értéktartomanyban, a himek morfologiai tulajdonsagaira pedig szignifikansan nem kiilonb6z6
méretll himek Osszevalogatasaval és a parokon beliil random manipulacidoval korrigaltam.
Arra a kérdésre kerestem a valaszt, vajon kiillonbozik-e az anyai befektetés mértéke a
legalapvetobb reprodukcids raforditasok (fészekaljméret és a tojastomeg) tekintetében a

preferalt és nem preferalt himekt6l szarmazo fészekaljak esetén?
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3 Modszerek

3.1 A vizsgalati teriilet és a vizsgalt faj

A kutatas alanya, a zold gyik (1. abra) hazank legnagyobb testli gyikfaja (orrcstics-
kloaka hossz [SVL]= 80-120 mm) egész Magyarorszagon elterjedt, a hiivds zart erdékon,
fenyveseken kiviil mindenfelé eléfordul. A napsiitotte, kitett erddszélek, cserjések jellegzetes
hiill6faja (Dely 1978). A naszruhas himek a szaporodasi idGszakban élénk, buzakék
torokfoltot viselnek, mely jelentés UV reflektanciat mutat (pl. Vaclav et al. 2007). A vizsgalt
populacioban a zold gyikok a téli hibernaciot kdvetden aprilis kozepén jonnek eld; eldszor a

himek, majd kortilbeliil két héttel késobb kovetik oket a ndstények.

1.4abra  Naszruhas him és néstény zold gyik. A himek a parzast megelozoen a
néstényeket a farkuknal, majd az oldaluknal fogva tartjak a megfelelé pozicioban
(parzasi harapas).

A vizsgalati teriilet Budapesttdl 60 kilométerre, Tépidszentmarton kozség mellett, a
Soreg erddben talalhatd (47°20'25" N, 19° 47'11" E). A teriileten az eredeti vegetaciot alkoto
gyongyviragos tolgyesek (Convallario-Quercetum roboris) maradvanyai mellett nagyrészt az
tiltetett nyarasok (Populus alba) és akacosok (Robinia pseudoacacia) a jellemzdék, melyeket
beékel6dott arvalanyhajas (Stipa borysthenica) tisztasok tagolnak. A teriileten a hiilléket
leginkabb a gyikok képviselik, melyek koziil a legnagyobb szamban a zold gyik (Lacerta

viridis), valamint a fiirge gyik (Lacerta agilis) talalhato meg, de kisebb aranyban a homoki
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gyik (Podarcis taurica) is eléfordul. A kigyok koziil a vizisiklé (Natrix natrix) és igen kis

szamban az erdei sikl6 (Elaphe longissima) talalhaté meg a teriileten.

Noha a z6ld gyik évenkénti szexudlis ciklusaval kapcsolatban nem ismertek citologiai
adatok, két kozelrokon és hasonld éléhelyeket elfoglalo faj (Lacerta agilis és Zootoca
vivipara) esetében is kimutattak, hogy a hibernaciobol vald ébredés utan azonnal megindul a
vitellogenezis (Saveliev et al. 2006). A szaporodasi id6szak aprilis végétdl — majus elejétol
majus végéig tart, ezalatt a himek agresszivan harcolnak egymassal, és igyekeznek parosodni
a nostényekkel. Kozvetleniil a tavaszi ébredés utan (aprilis elején) a himek torka sziirkésfehér,
amely a naszidGszak kezdetére fokozatosan egyre intenzivebb kékké valik, intenzitasanak
maximumat a szaporodasi idOszak soran éri el, majd juliusban fakulni kezd, és szeptember
végére ismét teljesen Kkiszirkiil (személyes megfigyelés). Ugyan az UV-szinezet
intenzitasanak év kdzbeni alakulasarol csupan korlatozott mennyiségben allnak rendelkezésre
adatok, ezek arra utalnak, hogy a torokfolt UV-komponense - mint szintén strukturalis

szinezet - a kék szinhez hasonldan valtozik az év soran (nem kozolt adatok).

2. abra Frissen Kkelt fiatal zold gyik.

A ndstények a parzast kdvetden kortilbeliil egyhonapnyi vemhesség utdn 3-12 tojast
raknak a laza talajba asott tiregbe. A fiatalok (2. abra) két honapig fejlédnek a tojasokban; az
ivar determindltsaga genetikai, vagyis sok mas hiilléfajjal ellentétben az utdd ivarat nem a
hémérséklet, hanem a zigotaba keriild kromoszomak hatarozzak meg (Bull 1980). A z61d gyik

nem gondozza az utddait, a kicsik a kikelés utdn azonnal 6nalldan keresik a taplalékukat.
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A z0ld gyikot feltind masodlagos ivari jelzése mellett a jO zavarastlirése és
elterjedtsége, valamint tojasraké mivolta kiilondsen alkalmasséd teszi a szignalizacid és a

szexualis szelekcid, valamint az anyai hatdsok kapcsolatanak vizsgélatéra.

3.2 Altalanos médszerek

3.2.1 Terepi maodszerek
Az egyes kisérletekhez az allatokat 2007, 2009 és 2011 aprilisaban fogtam. 2007-ben a

parvalasztas és a him-him versengés vizsgalatahoz 40-40 himet és 20 ndstényt, 2009-ben a
szinfejlodés vizsgalatdhoz 60 himet, 2011-ben az anyai befektetés vizsgalatdhoz pedig 35
ndstényt és 70 himet fogtam be a vizsgalati teriiletr6l. A vizsgalatokban részt vevo egyedeket
egy bot végére erdsitett damilhurok segitségével fogtam meg, amelyet a megkozelitett allat
nyakara huztam. Ez a fogasi technika a kistestli gyikok esetében altalanosan hasznalt
moddszer, amely semmilyen sériilést sem okoz az allatnak, valamint az ¢l6hely nagyobb
mértékli bolygatdsa nélkiil alkalmazhat6. Az egyes években a kisérletekhez sziikséges
egyedeket maximum hat nap alatt fogtam meg, ezzel csokkentve a fogsagban t6ltott idébeli
kiilonbségeket. Csak olyan kifejlett himeket (SVL > 78 mm) és ndstényeket (SVL > 69 mm)
gyujtottem, amelyeknek intakt vagy teljesen regeneralodott allapotban volt a farka. A
ndéstények megtermékenyitetlenségét a “parzasi sebhelyek” hidnya alapjan ellendriztem. A
parzas soran a himek allkapcsukkal megragadjak a ndstényeket, €s igy tartjak mozdulatlanul a
parzas befejezéséig. Ennek kovetkeztében a mar parzott ndstények oldalan, kozvetleniil a
hatso labak elott jellegzetes, gorbe sebhelyek lathatok, amelyek a parzas utan még tobb mint
egy hétig is megmaradnak (Fitze et al. 2005, Bauwens & Verheyen 1985). A befogas utan
rogzitettem a morfologiai és szinezeti valtozoikat (1asd 3.2.2 Morfoldgiai és szinezeti valtozok
mérése), majd a kisérletek kezdetéig egyesével kiiltéri miianyag terrariumokban (60 cm x 40
cm x 30 cm, hosszsag x szélesség x magassag) helyeztem el 6ket a befogasi teriilettl kb.
két kilométerre. A terrariumokban az ¢l6helyrdl szarmazo, agyagos homok szolgalt aljzatként,
buvohelynek pedig tireges agyagtéglakat helyeztem be az allatoknak.

Az allatokat a teljes fogsagban tartas ideje alatt vitaminporba (ReptiCal with Ds,
ZooMed Laboratories, USA) forgatott, ad libitum adott lisztkukac (Tenebrio molitor)
larvakkal és kisméretii tiicskokkel (Gryllus bimaculatus) etettem, valamint friss viz is a
rendelkezésiikre allt.

A szinfejlédéses kisérletekben résztvevd allatokat tobb szempontbo6l is eltéréd modon

kezeltem az altalanos modszereknél leirtakhoz képest. Az ehhez a kisérlethez sziikséges
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himeket négy nap alatt gylijtottem 0ssze, hogy a kisérleti periddus el6tt fogsagban toltott ido
(illetve valojaban az ezalatti ad libitum taplalas) ne befolyasolja a kiindulasi szinezetet az
egyes kezelési csoportokban. Tovabba, ezeket a himeket kozvetleniil a hibernaciobol vald
¢bredés utan, aprilis elején fogtam meg, amikor még nem jelent meg a torkukon a kék
szinezet, mig a tobbi esetben a befogés aprilis végén tortént, amikor a himek mar intenziv
naszszinezetet viseltek. Az etetésbeli eltéréseket a kisérleti modszereknél részletezem. A

kisérletek végeztével valamennyi egyedet szabadon engedtem a befogas helyszinén.

3.2.2 Morfologiai és szinezeti valtozok mérése

A megfogas utan digitalis mérleggel megmértem az egyedek testtomegét 0,01 g
pontossaggal; valamint digitalis tolomérével az orrcstcs-kloaka hosszt (SVL), a fejhosszt,

fejmagassagot és fejszélességet 0,1 mm-es pontossaggal.

A himek torokfoltjanak reflektanciajat Ocean Optics USB 2000 tipusu hordozhat6
spektrofotométerrel mértem, amelyhez Mini-D2 deutérium—halogén (Ocean Optics Inc.,
Dunedin, FL, USA) fényforrast és R700-4 szaloptikat (szondat) hasznaltam. A szaloptikat a
paros végével a spektrométerhez €s a fényforrashoz csatlakoztattam, mig az egyszali végét az
RPH-1 tipusu szondatartoban rogzitettem, ami biztositotta, hogy kiilsé fény ne juthasson be,
illetve hogy a szonda a mérendé feliilettel 90°-0s szdget zarjon be, és attol allandé 3 mm-es
tavolsagra legyen. A szonda osszesen hét, egyenként 400um atméréji optikai szalbol all,
melyb6] hat darab a mérend6 feliilet megvilagitasara szolgal, a hetedik, detektorba vezet6 szal
pedig ezek k6zéppontjaban helyezkedik el. A megvilagitott mintateriilet 6 milliméter atmér6ji
volt. Minden allat torokfoltjarol harom mérést készitettem, a szondat random modon
kivalasztott teriiletekre helyezve. A reflektancia spektrumokat a harom mérés atlagolasaval
allitottam el6. A mérésekhez WS-1 tipusu fehér referencia standardot (Ocean Optics Inc.,
Dunedin, FL, USA) hasznaltam (Whiting et al. 2006), a fekete referenciat pedig a fényforras
lekapcsolasaval és a mérdfej fénymentes elfedésével allitottam eld. A spektrofotométer 320-
700 nm kozti tartomanyban, 0,22 nm-es intervallumokban mérte a reflektanciat, vagyis a
detektorba beérkez6 fotonok mennyiségét, melyet a SpectraSuite program (Ocean Optics Inc.,
Dunedin, FL, USA) segitségével %-os értékben kaptam meg, a fehér referenciat tekintve

100% -nak a fekete referencidhoz képest az alabbi egyenlet szerint:

% R)F[(S)p Dx)/ (Rk - Dx)] X 100
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ahol S, = a mintafeliilet intenzitdsa A hullamhossznal, D; = a fekete referencia
intenzitasa A hullamhossznal, és R, = a fehér referencia A hullamhossznal. A fehér referenciat
minden egyed esetében, a fekete referenciat (nincs beérkezd fény) pedig ritkabban, de szintén
periodikusan ujramértem (Endler & Mielke 2005). A fehér referencia esetében erre a
fényforras idobeli homérséklet-valtozasa miatt volt sziikség, ami befolyasolhatta volna az
altala kibocsatott fény spektralis Osszetételét, esetleg rontva a mérés megbizhatosagat.

A torokfolt szinezetének jellemzésére 6t szinvaltozot hasznaltam:

(i) Teljes-intenzitas (total brightness): A kiiltakarorol visszaverddé teljes fénymennyiség,
vagyis a reflektanciaértékek atlaga 320 és 700 nm kozott (R320-700).

(i) UV-intenzitas (UV brightness): az UV tartomanyban visszaver6d6 fény mennyisége,
vagyis a reflektanciaértékek atlaga 320 és 400 nm k6zott (R 320-400).

(iii) Relativ UV-intenzitas (UV chroma): A teljes fényintenzitasb6l az UV tartomanyban
visszavert fény mennyisége, vagyis az UV intenzités €s a teljes intenzitds hanyadosa (R 320-
400/ R 320-700).

(iv) Kékintenzitas (blue brightness): a kék tartomanyban visszaver6d6 fény mennyisége,
vagyis a reflektanciaértékek atlaga 400 és 490 nm ko6zott (R 400-490).

(V) Relativ kékintenzitas (blue chroma): A teljes fényintenzitasbol a kék tartomanyban
visszavert fény mennyisége, vagyis a kékintenzitas és a teljes intenzitds hanyadosa

(R400—490/R320-700).

3.3 Kisérleti és statisztikai modszerek

3.3.1 Nostények parvilasztisa
A nlOstények parvalasztdsdnak vizsgalata soran manipuldltam a himek

naszszinezetének UV-komponensét, és teszteltem a ndstények preferencidjat a manipulalt

bélyegre.

3.3.1.1 Him parok
A 40 befogott himbdl olyan parokat allitottam eld, amelyeknek tagjai kozott a

maximalis SVL-beli eltérés 2 mm volt. Mivel a himek fejmérete fontos bélyeg lehet a
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hiilloknél mind a pérvélasztds, mind a him-him versengés soran, igy biztositanom kellett,
hogy a himek nemcsak a testméret, de a fejméret tekintetében sem kiillonboznek
szisztematikusan. A fejhossz, fejszélesség és fejmagassag valtozok esetében fokomponens
analizist (Principal Component Analysis, PCA) végeztem, hogy a fejméretet fliggetlen
valtozoval jellemezhessem. A PCA egyetlen fékomponenst (fejméret PC) eredményezett,
amelynek sajatértéke 2,622 volt (a korrelacios érték minden nyers valtozé esetében < —0.9),
igy a késobbi analizisekben ezt hasznaltam a fejméretet jellemzd valtozoként. Paros t-
probaval teszteltem, hogy a himparok UV-redukalt és kontroll kezelési csoportba keriilt tagjai
szisztematikusan eltérnek-e¢ valamely morfologiai jellemz6ben (SVL, testtomeg, fejméret PC)
a szinmanipulalas eldtt. Mivel a parok tagjai maximalisan 2mm-el tértek el egymastol, igy a
késobbiekben nem korrigaltam erre a valtozora a statisztikai analizisek soran. Nem talaltam
szignifikans kiilonbséget az SVL-ben (t15=—0,73, P = 0.477), a testtomegben (t1s=—0,72, P =
0.485) vagy a fejméretben (t15 = —0,16, P = 0,874). Paros t-probakat alkalmaztam az UV
redukalt €és kontroll himek kozott annak a kideritésére, hogy a parok nem kiilonboztek-e
szisztematikusan valamely szinjellemzében (UV intenzitds, relativ UV intenzitas,
kékintenzitas, relativ kékintenzitds) a kezelést megel6z6en. Nem taldltam eltérést az intakt
szinjellemzok kozott (UV intenzitas: ti5 = 1,79, P = 0,094; relativ UV intenzitas: t;5 = 0,41, P
= 0,685; kékintenzitas: tis = 1,77, P = 0,097; relativ kékintenzitas: t;s= —0,29, P = 0.772). fgy
elmondhat6, hogy a himparok nemcsak a morfologiai, de a szinezeti jellemzdikre nézve is
véletlenszertien lettek Gsszeallitva. Annak érdekében, hogy tesztelni tudjam, a manipulalt
bélyegnek vajon van-e szerepe a parvalasztasban, fliggetleniil egyéb, az UV-szinezettel
Osszefliggd, altalunk ismeretlen jellemzo6t6l, manipuldltam a himek torokfoltjanak UV
reflektanciajat. Ehhez a torokfoltot egy kétkomponensit UV csokkenté szerrel kentem be
(Parsol® 1789, Roche [4-tert, buty-4’-methoxy-dibenzoylmethane], ami a kozeli UV-t
blokkolja (320400 nm), és Parsol® MCX by Roche [octyl methoxycinnamate], ami a tavoli
UV-t blokkolja (290-320 nm)) (Andersson & Amundsen 1997), amelyet kacsa
farkcsikmirigy-valadékaba (zsirszerii anyag) keverve, finom ecsettel vittem fel (e.g. Korsten
et al. 2007). A himparok tagjai koziil az egyik, véletlenszertien kivalasztott himet a fenti UV-
redukal6 szerrel kezeltem (UV-redukalt him), mig a masikat csak zsirral (kontroll him).

Az UV-redukalds hatasossaganak vizsgalatdhoz olyan himek (N = 28)
reflektanciaspektrumat is felhasznaltam, amelyeket 2008-ban, egyéb célra fogtam be. E16szor
Osszehasonlitottam az UV-redukalt és kontroll himek UV intenzitas és relativ UV intenzitas
értéktartomanyat a sajat, manipulacié el6tti (= intakt) értéktartomanyaikkal, valamint 2008-

ban fogott himek intakt értékeivel, hogy lassam, a kisérletben résztvevd himek torkanak UV
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reflektancidja a természetes értéktartomanyon belill marad-e. Az UV redukald kezelés
hatékony volt (3. és 4. abra, 4.1NOstények parvalasztasa), a himek intakt szinezetének
reflektancia spektruman pedig lathatd, hogy az UV tartomanya rész jol elkiiloniil a tobbi
tartomanytol (egy erds csucs lathaté az UV tartomanyban, 3. dbra), alatdmasztva az UV-
szinezet 6nallo jelzésként vald kezelhetoségét. A GLM eredményei szerint az atlagos UV
intenzitas és az atlagos relativ UV intenzitas is kiilonbozott az UV -redukalt, kontroll, intakt és
2008-as intakt himek csoportja kozott (UV intenzitds: Fzgs = 11,36, P < 0,001; relativ UV
intenzitas: Fszgs = 22,96, P < 0,001) (4.a, b abra). Jol latszott tovabba az is, hogy a himek
altalunk manipulalt UV reflektancidja nagy részében atfedett a természetes értéktartomannyal
(4. abra), ugyanis a két kezelési csoport 95%-0s konfidenciaintervallumai az azévi intakt

himek UV intenzitas €s relativ UV intenzitas értéktartomanyaiba esnek.

40
=3 Intakt
35¢ -$ - Kontroll
¢ UV redukalt
30}

~N
o

Reflektancia (%)
N
o

15}
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| |
320 360 400 440 480 520 560 600 640 680
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3. abra

A him zo6ld gyikok torokfoltjan mért reflektanciaértékek 20 nm-enkénti atlagai 320 és 700
nm kozotti tartomanyban a kezelés el6tt (intakt, N = 40), illetve az UV-redukalas (N = 20),
valamint a kontroll kezelés (N = 20) utan. Az X tengelyen lathato fiigg6leges jelolések az UV
(320-700 nm), a kék (400-490 nm) tartomanyok hatarait jelolik a spektrum tobbi részétol
(490-700 nm).
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4. abra

Az UV-redukalt és kontroll him zdld gyikok torokfoltjanak UV intenzitds (a) és relativ
UV intenzitas (b) értéktartomanyai a 2007-es intakt és 2008-as intakt
értéktartomanyokhoz képest (az abran 95 %-o0s konfidenciaintervallumot, és a maximum -
minimum értékhatarokat jeloltem).

3.3.1.2 Parvalasztasi preferencia vizsgalata

Osszesen 20 néstény preferenciajat teszteltem a kisérletek soran. A tesztekhez egy
specialis arénat hasznaltam, amelyet LeBas és Marshall (2001) munkaja utan moédositva
alakitottam Ki (5. abra). A himek és a néstény férOhelye kozotti plexifal specialis, UV
atereszt$ plexibol késziilt, amely a teljes vizsgalt spektrumban atereszt (320 — 700 nm). A
ndstény térrészén egy neutralis és két preferencia teriiletet kiilonitettem el (5. abra). A

teszteket 2007. majus 21-t6l 24-ig, napos, szélcsendes, 20-25 °C fokos léghdmérséklett

29



napokon végeztem a populacié természetes élohelyére kihelyezett arénakban (N = 5). Egy
kisérlet 08:00 -t61 16:00 oraig tartott. A résztvevo egyedeket a kisérlet megkezdése elott 15
perccel behelyeztem a megfelel6 térrészbe (az UV-redukalt és a kontroll him véletlenszeriien
keriilt a jobb vagy bal oldali térrészbe, valamint minden egyed véletlenszertien keriilt
beosztasra az 6t aréna valamelyikébe). A gyikok nem mutattak stressz jeleit a kisérletek soran,
¢s gyakran lehetett megfigyelni nédszviselkedést a himek részérdl. Ennek sordn a himek a
fejiiket magasra tartva, a testiiket a f61dt6l elemelve megkdzelitették a ndstényt, és igyekeztek
atjutni hozzé a plexilapon keresztiil. A ndstény pozicidjat 10 percenként rogzitettem 8 6ran
egy paravan mogil tortént, hogy az adatrogzitéssel ne zavarjam a kisérleti allatokat. Az
aréndkat két teszt kozott detergens anyaggal alaposan kimostam, hogy az el6z6 kisérletben
résztvevo gyikok altal hatrahagyott szaganyagokat eltavolitsam. Minden himet és néstényt is
csak egyszer hasznaltam a tesztek soran. Azokat a teszteket, amelyekben a ndstény a
megfigyelések tobb mint 50%-aban a neutralis zonaban tartézkodott, vagy valamelyik himhez
tartozo térrészben egyszer sem jart, érvénytelennek tekintettem. E kritériumok alapjan a 20

eset kozil négyet kizdrtam a tovabbi analizisbdl.
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5. abra

A noéstények parvalasztasi preferencidjanak vizsgalata soran hasznalt aréna sematikus
rajza (a falak 40 cm magasak). A vastag vonal atlatszatlan falat, mig a szaggatott vonal
atlatszé plexilapot (a teljes fényspektrumban atereszt) jelol.. Amennyiben a néstény a
P(A) vagy P(B) teriileteken tartozkodott, ugy ezt preferencianak tekintettem az ,,A” vagy
,,B” him iranyaba. Amennyiben a néstény az N-el (neutralis) jelolt teriileten tartozkodott,
ugy ez nem mindsiilt preferencianak. A téglalapok kartonbol készitett buvohelyeket
jelolnek, amelyeket minden teszt utan ujakra cseréltem.

3.3.1.3 Statisztikai modszerek

Az UV-redukalds hatasossaganak vizsgalatahoz Altaldanos Linearis Modelleket
(General Linear Model, GLM) alkalmaztam, melynek soran a him csoportok (UV redukalt,
kontroll, 2007 intakt, 2008 intakt) voltak a faktor valtozok, az UV intenzitas vagy a relativ
UV intenzitds pedig a fliggd valtozd. Az UV manipulacio utan ismét paros t-tesztek
segitségével vetettem Ossze az UV redukalt és kontroll csoport UV intenzitasat, relativ UV
intenzitasat, kékintenzitasat és relativ kékintenzitasat, hogy megbizonyosodjam, a kezelés
elérte a kivant hatast (ld. 4.1 Nostények parvalasztasa).

Végiil, a néstények parvalasztasi preferenciajat paros t-probaval teszteltem, melynek
soran a ndstényészlelés-értékeket hasonlitottam 6ssze az UV-redukalt és a kontroll himhez

tartozo térrészeken. Mivel a frekvencia valtozokat sokszor problémas parametrikus tesztek
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segitségével analizalni, igy Wilcoxon matched-pairs teszteket is végeztem. A statisztikai
analiziseket a STATISTICA for Windows v. 7.0 (StatSoft Inc., Tulsa, OK, USA)

programcsomag segitségével végeztem.

3.3.2 Him-him versengés

3.3.2.1 Him parok

A himparok kialakitdsa a parvalasztdsos kisérleteknél leirtakkal megegyez6 modon
tortént. Ebben a kisérletben szintén 20 himpart alakitottam Ki, maximum 2 mm-es SVL
kiilonbséget megengedve egy adott par két tagja kozott. A himeket véletlenszeriien jeloltem Ki
UV-redukalt és kontroll himeknek. A manipulacié el6tti morfologiai és szinezeti valtozokban
mutatott esetleges eléréseket a kezelési csoportok kozott paros t-probaval teszteltem. Sem a
morfologiai valtozok (SVL: tig=—0,58, P = 0.573; testtomeg: t1g = —0,82, P = 0,422; fejméret
PC: ti6 = 0,18, P = 0,859), sem a szinezeti valtozok (UV intenzitas: tjg = 0,71, P = 0,490;
relativ UV intenzitas: tig = 0,34, P = 0,739; kékintenzitas: tig = 1,96, P = 0,067; relativ kék
intezitas: tig = 1,54, P = 0,143; teljes intenzitas: tig = 0,32, P = 0,750) nem mutattak
szignifikans eltérést az UV-redukalt és a kontroll himek kozott a manipulacié elétt. Az UV-
redukalast a parvalasztasi preferencia vizsgalatanal leirt modon végeztem (Id. 3.3.1 Néstények
parvalasztasa). A kontroll himeket csak zsirral, az UV-redukalt himeket zsirba kevert UV
csokkentd szerrel kezeltem. Az UV redukald kezelés ebben az esetben is hatékonynak

bizonyult (6. abra).
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6. abra

A him-him versengésben részt vett him z6ld gyikok torokfoltjan mért reflektanciaértékek 20
nm-enkénti atlagai 320 és 700 nm kozotti tartomanyban a kezelés elott (intakt, N=40), illetve
az UV-redukalas (N=20), valamint a kontroll kezelés (N=20) utan. Az X tengelyen lathatd
fiigglleges jelolések az UV (320-700 nm), a kék (400-490 nm) tartomanyok hatarait jelolik a
spektrum tobbi részétél (490-700 nm).

3.3.2.2 Him-him versengés vizsgalata

A Kkisérleteket 2007. majus 15-t61 18-ig végeztem 08:00 és 16:00 kozott. Olyan
arénakat (N = 5) hasznaltam (40 x 80 x 40 cm; szélesség x hosszlisdg X magassag)
amelyeknek a rovidebb kdzépvonalaban egy atlatszatlan, kiveheté valaszfal volt. A kisérlet
megkezdése elott a himeket véletlenszerlien kivalasztott térfélre helyeztem, és 10 percig
nyugalomban hagytam, hogy az 0j kornyezetet megszokhassak. Ezutan felemeltem a
valaszfalat, hogy a himek kapcsolatba keriilhessenek. A megfigyelést egy paravan mogiil
végeztem, hogy az allatokat ne zavarjam. Az arénakat detergenssel tisztitottam minden teszt
utan. Minden himet csak egyszer hasznaltam. Amennyiben a himek nem mutattak agressziv
viselkedést (az ellenfél megkozelitése ivelt hattal, lehajtott fejjel és felfujt torokkal, ami az
ellenfelet agressziv reakciora vagy menekiilésre készteti) 20 percen beliil, akkor a tesztet
érvénytelennek mindsitettem. E kritérium alapjdn a 20 tesztbdl harmat kizartam a tovabbi

analizisekboél, igy az érvényes tesztekben egyértelmiien meghatarozhatd gydztesek/vesztesek
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maradtak. A kisérletet akkor tekintettem befejezettnek, ha az egyik him agressziv viselkedése
menekiilésre késztette az ellenfelet. A menekiild himet jeloltem meg vesztesként, a masikat
pedig nyertesként. A tesztek soran nem a viselkedési elemek részletes analizisét tliztem Ki
célul, ehelyett kizardlag az Osszecsapas kimenetére Osszpontositottam. A tesztek soran
mindvégig torekedtem arra, hogy egy allat se szenvedjen sériilést, és az agressziv interakcio
kibontakozasa (gyOztes és vesztes egyed azonositdsa) utan azonnal eltdvolitottam a himeket

az arénabol.

3.3.2.3 Statisztikai modszerek

A kezelés hatdsossaganak ellendrzése céljabol paros t-probat végeztem, hogy
Osszehasonlitsam a szinezeti valtozokat a kezelési csoportok (UV-redukalt és kontroll) kozott.
A him-him versengés soran mutatott sikerességet khi-négyzet (y°) probaval analizaltam. A 2 x
2-es kontingenciatablazat a kezelést és a versengésbeli sikerességet (gydz/veszit) tartalmazta.
Az analiziseket a STATISTICA for Windows v. 7.0 (StatSoft Inc., Tulsa, OK, USA)

programcsomag segitségével végeztem.

3.3.3 Szinfejlodés
3.3.3.1 Kisérleti elrendezés

A befogas utan a himeket egyesével helyeztem el miianyag dobozokban (60 cm x 40
cm x 30 cm, hosszisag x szélesség x magassag), 2 km-re a befogas helyszinétél, egy
temperalhatd helyiségben. A dobozokat Repti Glo 2.0 teljes spektrumu terrariumi izzokkal
vilagitottam meg (Exo Terra, Rolf C. Hagen Inc., Holm, Németorszag), amelynek
hoékibocsatasa elhanyagolhatd, a fotoperiodus pedig a természetesnek megfelelden volt
beallitva (14L:10D). Terrariumi talajfiitok segitségével biztositottam az egyenletes, magas
homérsékletet a doboz teljes teriiletén. Amikor a fiités lekapcsolt, a hdmérséklet a
dobozokban jelentdsen leesett (Id. 3.3.3.2 Téplalék és homérsékleti kezelés). Négy kezelési
csoportot alakitottam Ki 15-15 véletlenszeriien kivalasztott egyeddel. Az egyes csoportokat
eltérd hdmérsékleti és taplalék kezelésben részesitettem faktoridlis elrendezésben. A kezelést

30 napon keresztiil folytattam, 2011. aprilis 28-t61 majus 27-ig.

3.3.3.2 Taplalék és homérsékleti kezelés
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Kétféle kezelést hatasat vizsgaltam a szinezet kifejlédésére. A “sok taplalék” kezelés
soran a himeknek 10 ml (atlag = 5 g, szoras = 0,04, 20 ismétlés alapjan) vitaminporba
forgatott lisztkukacot adtam naponta haromszor (8:00 h, 11:00 h, and 14:00 h). Mivel a
gyikok nem tudtdk ezt a mennyiséget maradéktalanul elfogyasztani, igy feltehetéen
valamennyi him képes volt a szamara optimalis taplalékmennyiséget megszerezni, azaz ad
libitum taplalkozni. A gyikok aktivitasi idejének végén (17:00 h) a megmaradt lisztkukacokat
eltavolitottam a dobozokbdl (atlagosan 10 ml lisztkukac maradt meg). A ,kevés taplalék”
kezelés soran csupan 2 ml (atlag= 1 g, szdéras = 0,03, 20 ismétlés alapjan) vitaminporba
forgatott lisztkukacot ajanlottam fel a himeknek naponta haromszor, az el6z6 kezelésnek
megfeleld idoébeosztas szerint (1d. feljebb). Azok a himek, amelyek csak ekkora mennyiségii
taplalékot kaptak, valamennyi kukacot elfogyasztottdk, ezutin pedig tovabb keresték a
taplalekot, igy feltehetben nem voltak képesek az optimalis mennyiségli taplalékot
megszerezni. A taplalék kezelés mellett kétféle homérsékleti kezelést is alkalmaztam. A
»magas homérséklet” kezelés soran a fiitOberendezés naponta tiz 6ran keresztiil mikodott
(07:00 h — 17:00 h), mig az ,,alacsony hémérsékleti” csoportban csak 6t 6ran keresztiil (07:00
h — 12:00 h). Amikor a fiitberendezés felkapcsolt allapotban volt, a homérséklet a
dobozokban 29.2 °C-on (szoras = 0.41 °C, az 6sszes dobozt figyelembe véve) allt, ami a z6ld
gyik optimalis testhomérséklet-tartomanyaba esik az éves aktivitasi periodusnak ebben az
idépontjaban (22.5-33.8 °C; Rismiller & Heldmaier 1988). Amikor a flitéberendezés
kikapcsolt allapotban volt, a hdémérséklet jelentOsen leesett, 17 °C-ra (szoras = 0.42 °C, az
Osszes dobozt figyelembe véve), ami alacsonyabb, mint a faj optimalis hémérsékleti
tartomanyaba es¢ értékek (1d. feljebb). Feltételezhetd, hogy a himek élettani teljesitménye
magasabb volt a futott periddusban, mint a nem flitéttben, mivel ezalatt képesek voltak az
optimalishoz kozeli, magas testhomérsékletet elérni (Angiletta 2009). A fotoperiodust a
fiitdberendezéstdl fiiggetleniil miikddtettem, igy az minden kezelési csoportban azonos volt
(Id. feljebb). Az egyedeket véletlenszeriien soroltam be az egyes kezelési csoportokba, amely
végiil négy csoportot (sok taplalék — magas hdmérséklet; sok taplalék — alacsony hdmérséklet;
kevés taplalék — magas hdmérséklet; kevés taplalék — alacsony hdmérséklet) eredményezett
15-15 egyeddel. A kisérletek soran friss ivovizet biztositottam az allatok szdmara minden
kezelési csoportban. Minden egyednek kétszer mértem meg a tomegét illetve a reflektancia
spektrumat, a kozvetleniil a kisérlet megkezdése eldtt (kiindulasi), illetve a kisérlet utan

(végso).

3.3.3.3 Statisztikai modszerek
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A kezelések hatdsanak felfedésére Altalanos Linedris Modelleket (GLM) hasznaltam, melyek
soran a tomeg, a relativ UV intenzitds, az UV intenzitds, a relativ kékintenzitds, a
kékintenzitas és a teljes intenzitas valtozasai (kiindulasi érték — végso érték) voltak a fliggd
valtozok, az SVL a kovaltozd, a kezelések (hdmérséklet és taplalék) pedig a fix faktorok. A
két kezelés interakcidjat szintén bevittem a modellekbe. Az adatok analizise soran alternativ
modelleket is felhasznaltam, amelyek a fentiektdl annyiban kiillonboztek, hogy az egyedek két
mérésekként (kezelés el6tt/utan) vittem be a modellbe (ismételt méréses GLM). Ezek az
elézOvel megegyezd mintdzatokat mutattak meg, igy itt csak az els6t mutatom be. A
statisztikai analiziseket a Statistica for Windows v. 10.0 (Statsoft Inc., Tulsa, OK, USA)

programcsomag segitségével végeztem.

3.3.4 Anyai befektetés
3.3.4.1 Him parok

Ebben a kisérletben 70 him felhasznalasaval A&llitottam elé olyan himparokat,
amelyeknek tagjai kozott a maximalis SVL-beli eltérés 2 mm volt. A fejhossz, fejszélesség €s
fejmagassag valtozok esetében fOkomponens analizist (PCA) végeztem, ami egyetlen
fokomponenst adott. Ennek sajatértéke 2,807 volt (a korrelacios értékek minden nyers valtozo
esetében > -0.9 voltak), a kés6bbi analizisekben ezzel a valtozoval (fejméret PC) jellemeztem
a fejméretet. Paros t-probaval teszteltem, hogy a himparok tagjai szisztematikusan eltérnek-e
valamely morfologiai jellemzoben (SVL, testtomeg, fejméret PC) a szinmanipulalds elott.
Mivel a parok az SVL adatuk alapjan lettek Gsszevalogatva, igy nem korrigaltam erre a
valtozora a statisztikai analizisek soran. Nem talaltam szignifikans kiilonbséget az SVL-ben
(tzs= —1,45, P = 0,158), a testtomegben (t,s = —0,34, P = 0,737) vagy a fejméret PC-ben (t,g =
0,82, P = 0,418). Ezutan paros t-probakat alkalmaztam az UV redukalt és kontroll himek
kozott, hogy ellendrizzem, a parok nem kiilonboztek-e szisztematikusan valamely
szinjellemzdben a kezelést megeldzden. Nem talaltam eltérést az intakt szinjellemzdok kozott
(UV intenzitas: tyg = —0,44, P = 0,663; relativ UV intenzitas: t;g = 0,39, P = 0,702,
kékintenzitas: tg = 0,50, P = 0,621; relativ kékintenzitas: tpg = 0,59, P = 0,555, teljes
intenzitas: t,5=—0,72, P =0,476,). gy elmondhat6, hogy a himparok nemcsak a morfologiai,
de a szinezeti jellemzékre nézve is véletlenszertien lettek 9sszeallitva.

Annak érdekében, hogy a ndstények reproduktiv allokaciojat kizarodlag a him ivari
bélyeg fliggvényében vizsgalhassam, és olyan himeket mutathassak be, amelyek kizardlag az

UV-szinezetiikben térnek el, fliggetleniil egyéb, az UV-szinezettel esetlegesen 6sszefliggd
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altalunk ismeretlen jellemz6tol, a parvalasztasos kisérleteknél leirt modon (3.3.1 Néstények
parvalasztasa) manipulaltam a himek torokfoltjanak UV reflektanciajat. A himparok tagjai
koziil az egyik, véletlenszertien kivalasztott himet UV-redukalo szerrel kezeltem (UV-
redukalt him), mig a masikat zsirral (kontroll him).

Ezutan 0sszehasonlitottam az UV redukalt és kontroll himek UV intenzitas és relativ
UV intenzitas értéktartomanyat a himek sajat, kezelés el6tti (=intakt) értéktartomanyaval,
valamint a 2010-ben (N = 33), egy masik kisérlethez fogott himek intakt értéktartomanyaival,
hogy lassam, az altalam manipulalt himek szinezeti jellemz6i a természetben is fellelhetd
értékeket tiikrozik-e. Az UV redukald kezelés ez esetben is hatékonynak bizonyult (7. abra), a
GLM eredményei szerint az atlagos UV intenzitds €s az atlagos relativ UV intenzitas is
kiilonbozott az UV-redukalt, kontroll, intakt és 2008-as intakt himek csoportja kézott (UV
intenzitas: F3160 = 43,23, P < 0,001; relativ UV intenzitas: F3169 = 38,85, P < 0.001). Az
altalam manipulalt bélyeg mindkét kisérleti csoportban a természetes abszolut és relativ UV
reflektanciat tiikrozte, mivel a két kezelési csoport 95%-0s konfidenciaintervallumai az intakt

himek UV intenzités ¢és relativ UV intenzitas értéktartomanyaiba esnek (7. abra).
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Az UV-redukalt és kontroll him zdld gyikok torokfoltjanak UV intenzitds (a) és relativ
UV chroma (b) értéktartomanyai a 2011-es intakt és 2010-es intakt értéktartomanyokhoz
képest (az abran 95% -os konfidenciaintervallumot, ¢és maximum - minimum
értékhatarokat jeloltem).

3.3.4.2 Preferalt és nem preferalt himek azonositdsa

Osszesen 35 ndstény preferencigjat teszteltem, a parvalasztasos kisérletekkel azonos
modszerrel és eszkozokkel (ld. 3.3.1.2 Parvalasztasi preferencia vizsgalata). A teszteket 2011.
majus 7-t6l 14-ig végeztem a populacié természetes élohelyére kihelyezett arénakban (N = 5),
napos, 20-25 °C fokos léghdmérsékletii, esdmentes napokon. A kisérleteket naponta 08.00-t61

16.00-ig végeztem. A résztvevo egyedeket a kisérlet megkezdése elétt 15 perccel behelyeztem
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a szamukra véletlenszertien kijelolt arénaba, illetve térrészbe. A gyikok a kisérletek soran nem
mutattak stressz jeleit, és naszviselkedést is megfigyeltem. A ndéstény pozicidojat 8 oOran
keresztiil, 10 percenként rogzitettem olyan modon, hogy a kisérleti allatok ne lathassanak. Az
arénakat a tesztek kozott detergens anyaggal alaposan Kimostam az el6z6 kisérletbdl
visszamaradt szaganyagok eltavolitasara. Minden egyedet csak egyszer hasznaltam a tesztek
soran. A kisérletek érvényességét a parvalasztasi preferencia vizsgalata soran alkalmazott
kritériumok alapjan biraltam el (Id. 3.3.1.2 Parvalasztasi preferencia vizsgalata). E

kritériumok alapjan a 35 eset koziil harmat kizartam a vizsgalatbol.

3.3.4.3 Anyai befektetés vizsgalata

A preferalt és nem preferalt himek azonositasa utan a preferenciat mutatd néstények (N = 32)
egyik felét a preferalt himmel, a masik felét a nem preferalt himmel k6z0s terrariumba
helyeztem (40 x 80 x 40 cm; szélesség x hosszisag x magassag). A féréhelyet 25 cm vastag
rétegben a populacié természetes él0helyére jellemzo talajjal toltottem fel. A talajt naponta
kétszer végzett permetezéssel tartottam allandoan nedvesen. Az allatok szdmara iireges
agyagtéglak szolgaltak buvohelyként. Itt egyiitt tartottam a himet és a ndstényt, amig az
utdbbin meg nem jelentek a parzasi sebhelyek (ez 1-2 napot vett igénybe), amikorra a parzas
nagy valdsziniiséggel megtortént. Mivel el6fordulhat, hogy a him parzasi kisérlete
sikerteleniil végzodik (a néstény képes visSzautasitani a himet), lehetséges, hogy egyes
noéstények nem lettek megtermékenyitve, a parzasi sebhelyek megléte ellenére sem. Ezért
azokat a néstényeket, akik a késObbiekben nem raktak tojast (N = 3), kizartam az
analizisekbdl. Az altalam hasznalt UV redukald szer viztaszitd tulajdonsagu €és hosszu ideig
(akar 7 napig, személyes megfigyelés) fennmarad a feliileten, igy a himek parzas idején is a
manipuladlt bélyeget viselték, vagyis a ndstények allokaciéja a manipulalt bélyeg alapjan
becsiilt him mindségnek megfelelden tortént. Miutdn a ndstényeken megjelentek a parzasi
sériilések, a himeket eltavolitottam a ndstények terrdriumabol, és a befogds helyszinén

szabadon engedtem.

A néstényeket a vemhesség alatt a tojasrakas id6pontjaig fogsagban tartottam ad libitum
taplalas és friss ivoviz biztositdsa mellett, és naponta tobbszor szemrevételeztem az
allapotukat, ellendrizve az allatok oldaldn a tojasrakds utan megjelend borreddk esetleges
jelenlétét. Ezek azért jelennek meg a néstényeken, mert a tojasok miatt kitagult hasi bor a
tojasrakds utdn nem képes azonnal Osszehizodni. Amennyiben ilyen reddket talaltam a

ndstényen, ugy Kivettem a terrariumbol, és 6vatosan kiastam a lerakott tojasokat a talajbol.
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Minden néstény esetében feljegyeztem a fészekaljban talalhatd tojasok szamat (fészekalj
méret), és valamennyi tojasnak megmértem a tomegét analitikai mérleggel 0,01 grammos
pontossaggal. A tojasokat ezutan keltetékbe helyeztem (Thermal Hova Bator, Interhatch Itd.,
UK), és 28-30 °C kozotti hdmérsékleten, allando 90% feletti paratartalom mellett keltettem a
kikelésig (60 = 4 napig). A kikel6 juvenilis allatokat (N = 98) egyéb tudomanyos céllal
tovabbi 35 napig fogsagban tartottam ad libitum taplalas mellett, végiil a sziilok befogasi

helyén szabadon engedtem.

3.3.4.4 Statisztikai modszerek

Az UV-redukalas hatasossaganak vizsgalatihoz GLM-eket hasznaltam, melyekben a
him csoportok (UV redukalt, kontroll, 2011 intakt, 2010 intakt) szerepeltek faktor
valtozoként, az UV intenzitds vagy relativ UV intenzitds pedig fliggd valtozoként. Az UV
manipulaci6 utan az UV és kékintenzitas, relativ UV és kékintenzitas, valamint teljes
intenzitas értékeket ujra 6sszehasonlitottam az UV-redukalt és kontroll csoportok kozott azzal
a céllal, hogy megbizonyosodjak, a kezelés elérte a kivant hatast. Végiil, a ndstények
parvalasztasi preferenciajat paros t-probaval teszteltem. Az analizist nem paraméteres teszttel
(Wilcoxon matched-pairs test) is elvégeztem, hogy elkeriiliem a frekvencia valtozé okozta
esetleges problémakat. Ennek soran az UV redukalt, illetve a kontroll himhez tartoz6 ndstény
¢észlelésszamot hasonlitottam 6ssze a him parokban.

El6szor GLM-ek segitségével, modellegyszeriisitést (Backward Stepwise Model
Selection) alkalmazva vizsgaltam az anyai befektetés mértékét a fészekaljméret tekintetében.
Az egyedi tojastomeg esetében Altalanos Linearis Kevert Modelleket (General Linear Mixed
Model, GLMM) alkalmaztam. Az elsé modellben (GLM) a fészekaljméret volt a fliggd
valtoz6, az apak statusza (preferalt / nem preferalt), az anya SVL-e és a himek atlag SVL-e
(eltérés maximum 2 mm) pedig a magyarazd valtozok. A masodik modellben (GLMM) a
tojasok egyedi tomege volt a fiiggd valtozd, a magyarazo valtozok pedig fészekaljméret
(kovaltozo), a himek statusza (fix faktor), az anya SVL-e (kovaltozo), a himek atlag SVL-e
(kovaltozo) és a fészekalj azonositd (random faktor) voltak. A random faktorra a fészekaljon
beliili tojasok fiiggetlenségének hidnya miatt volt sziikség. Mivel az anyai kondicionak
(testtomeg-SVL rezidudlis) hatdsa lehet mind a fészekaljméretre, mind pedig a tojasok egyedi
tomegére, igy mindkét modellben korrigaltam az anyai kondiciora. A statisztikai analiziseket

az SPSS (IBM SPSS Staistics 19) programcsomaggal végeztem.
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4 Eredmények

4.1 Néstények parvalasztasa

A paros t-tesztek szerint a himek manipulalasa utan az UV-redukalt himek UV
intenzitas és relativ UV intenzitas értéke szignifikansan alacsonyabb volt a kontroll himekénél
(UV intenzitas: t;5 = —3,75, P = 0,002; relativ UV intenzitas: t;s = —3,34, P = 0,004; 1., 2. és
8a, b abra). Nem talaltam szignifikans kiilonbséget a relativ kékintenzitas esetében a kezelési
csoportok kozott (tis= —1,16, P = 0,262; 1. és 8.c abra), azonban a kékintenzitas
szignifikansan alacsonyabb volt az UV-redukalt himeknél, mint a kontroll himeknél (ti5 =
-3,38, P = 0,004; 1. és 8d abra). Igy elmondhatd, hogy a kezelésiink elsésorban a
céltartomanyt érintette, hiszen csokkentette az UV reflektanciat mind abszolut, mind relativ
értelemben, s noha a reflektancia csokkenés a kék tartomanyt is érintette, a kékintenzités
relativ értéke nem csokkent szignifikansan. (1. és 5. abra).

A néstények térbeli eloszlasat a kezelésiink szignifikans mértékben befolyasolta (ts =
—3,02, p = 0,008; 8e abra). A nem paraméteres (Wilcoxon matched-pairs test) proba az
elé6z6vel megegyez6 eredményt adott (Z = 2,66, N = 16, p = 0,008). A z6ld gyik ndstények
tehat a kontroll himeket preferaltdk, mas szdoval térben az intenzivebb UV reflektanciaji

himek kozelében gyakrabban tartézkodtak.
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A szinjellemzok Osszehasonlitasa (az UV-redukalo és kontroll kezelést kovetden; a—
d),valamint a ndstény észlelések szama (e) a kontroll és UV-redukalt himek esetében. Az
abran az atlagok és a 95% konfidenciaintervallumok lathatok. A csillagozott abrak
szignifikdns kiilonbségeket jelolnek.

4.2 Him-him versengés

A kezelés utan az UV-redukalt himek UV-szinezeti valtozoi szignifikansan

alacsonyabbak voltak, mint a kontroll himekéi, és a teljes intenzitds valtozasa a kék

tartomanyt is érintette (UV intenzitas: tig= —3,90, P = 0,001, 9c éabra; relativ UV intenzitas: tis
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=-2,391, P = 0,03, 9b abra; teljes intenzitas: t;g = —3,711, P = 0,002, 9a abra,; kékintenzitas:
t16 = —3,45, P = 0,003, 9¢ abra), mig a relativ kékintenzitasban a két csoport nem kiilonbozott
(tis = —0,021, P = 0,98, 9d 4bra). igy az UV reflektanciat redukalo kezelést hatdsosnak
bizonyult (és elég erés volt ahhoz, hogy a teljes és kékintenzitasra is hatassal legyen,6. abra).
A khi-négyzet proba eredménye szerint a himek torokfoltjanak UV reflektanciaja prediktalta a
versengésbeli sikerességet (°1 = 5,24; P = 0,02). A 17 érvényes tesztbdl, amelyekben a himek

agressziv viselkedést mutattak, az UV-redukalt egyedek 15 esetben vesztesként keriiltek ki.
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A szinjellemz6k Gsszehasonlitasa (az UV-redukal6 és kontroll kezelést kovetéen; a—e) a

kontroll és

UV-redukalt himek esetében.

Az abran az atlagok és

a 95%

konfidenciaintervallumok lathatok. A csillagozott abrarészek szignifikans kiilonbségeket

jelolnek.
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4.3 Szinfejlodés

A GLM a taplalékellatottsag szignifikans hatasat mutatta a testtomegre (1.tablazat). A
Htaplalék” kezelés hatasos volt, mivel a himek testtomege a , kevés taplalék™ kezelés hatasara
csokkent, a ,sok taplalék” kezelés hatasara pedig novekedett (10a &bra). A homérsékleti
kezelés és az SVL nem mutatott szignifikans hatast a testtomegre a kisérleti periodus soran (1.
tablazat). A relativ UV intenzitds novekedésének mértékét a homérsékleti kezelés volt
szignifikans hatassal (1. tablazat). Mig a relativ UV intenzitds minden kisérleti csoportban
novekedett, a ,,magas hdmérséklet” kezelés hatasara a ndvekedés szignifikansan nagyobb volt
(10b abra). A hémérsékleti kezelésnek az UV intenzitasra is hatasa volt (1. tablazat). Az UV
intenzitas a relativ UV intenzitashoz hasonld, de gyengébb Osszefliggést mutatott (10b, ¢
abra). Sem az relativ UV intenzitast, sem az UV intenzitast nem befolyasolta a taplalék
kezelés vagy az SVL (1. tablazat). Egyik kezelésnek sem volt szignifikdns hatasa a
kékintenzitasra vagy a relativ kékintenzitasra (1. tablazat, 10d, e abra) vagy a teljes
intenzitasra (1. tablazat). Az UV-reflektancia pozitiv valtozasa (mind abszolat, mind relativ
értelemben) valamennyi csoportban nem meglepd, ugyanis a természetben a naszszinezet a
hibernaciobol valo ébredés utan egyre inkdbb kifejezetté valik, ¢s maximalis intenzitasat a

szaporodasi iddszakban éri el.

1. tablazat

A testtomeg és a szinezeti jellemzOk valtozisai a homérséklet és a taplalék kezelés
hatasara. A tablazatban az F értékeket tiintettem fel (numerator df = 1, denominator df =
52). (A modellek részletes leirasat 1d. 3.3.3.3 Statisztikai médszerek)

Tomeg Teljes Rel. UV- uv- Rel. kék- Kék-

intenzitds  intenzitds intenzitds intenzitas intenzitas
Taplalék (T) 15,92** 0,02 1,02 0,12 1,11 0,24
Hoémérséklet (H) 1,71 2,08 5,09* 4,26* 1,36 3,26°
SVL 0,68 3,01 <0,01 1,43 1,05 1,16
TxH <0,001 0,46 0,09 0,56 0,05 0,61

**P<0,01;*P<0,05P<0,1
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10. abra

Sok taplalék

Kevés taplalék Sok taplalék

A taplalék és homérsékleti kezelés hatasa a testtomeg (a), valamint a himek
torokfoltjanak relativ (b; relativ UV intenzitas) és abszolit (c; UV intenzitas) UV-
reflektancia, valamint a relativ (d; relativ kékintenzitas) és abszolut kék reflektancia (e;
kékintenzitas) valtozasara a 30 napos kisérleti peridodus soran. A ,,+” jel a taplalék kezelés
szignifikdns hatasait, mig a ,,*” jel a hdmérsékleti kezelés szignifikdns hatasait jeloli. Az
abran csoportatlagokat és 95 %-os konfidenciaintervallumokat tiintettem fel.
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4.4 Anyai befektetés

A himek manipulaldsa utan az UV-redukalt himek teljes intenzitds, UV intenzitas és
relativ UV intenzitds értéke szignifikdnsan alacsonyabb volt a kontroll himekénél (UV
intenzitas: tr,g = —11,10, P < 0,001, 11a abra; relativ UV intenzitas: t,g = —25,68, P < 0,001,
11b abra; teljes intenzitds: t,g = —3,21, P < 0,01, 1le abra). Nem talaltunk szignifikans
kiilonbséget a kék chroma és kék brightness esetében a kezelési csoportok kozott
(kékintenzitas: t3s = —0,687, P = 0,497; 11c abra; relativ kékintenzitas: tog = —0,35, P = 0,728,
11d abra), Igy elmondhato, hogy a kezelésem tulnyomorészt a céltartomanyt érintette, hiszen
csokkentette az UV reflektanciat mind abszolit, mind relativ értelemben, a kék tartomany

pedig nem csokkent szignifikansan.

A ndstények térbeli eloszlasat a kezelés szignifikans mértékben befolydsolta (tog

—2,99, p < 0,01, 11f abra). A nem paraméteres teszt hasonlé eredményt adott (Z = 2,63, N
29, P < 0,01). A zold gyik néstények tehat a kontroll himeket preferaltadk, mas szoval térben
az intenzivebb UV reflektanciaju himek kozelében gyakrabban tartozkodtak.
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11. abra

A szinjellemzok Osszehasonlitasa (az UV-redukalo és kontroll kezelést kovetden; a—
e),valamint a néstény észlelések szdma (f) az UV-redukalt és kontroll himek esetében.
Az abran az atlagok és a 95% konfidenciaintervallumok lathatok. A csillagozott
abrarészek szignifikans kiilonbségeket jeldlnek.

A GLM eredménye szerint a fészekalj méretet a néstényeknek valasztasra felkinalt
himek atlagos SVL-e (a parokon beliili maximalis eltérés 2 mm volt) befolyasolta. A nagyobb

himek koziil valasztd ndstények tobb tojast raktak (2. tablazat, 12 dbra). A himek statuszanak
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(preferdlt vagy nem preferalt), illetve a ndstények SVL-ének és kondiciéjanak nem volt

szignifikans hatasa a fészekaljméretre (2. tablazat).

2. tablazat

A fészekalj méret és a kiilonb6z6 sziil6i jellemzOk, valamint a preferencia kapcsolatan
futtatott GLM eredményei. A tablazatban az F értékeket tiintettem fel (numerator df = 1,
denominator df = 24). A nem szignifikans Osszefliggéseknél a modellszelekcid soran
eltavolitaskor mutatott F értékek szerepelnek (A modell a részletes leirasat 1d. 3.3.4.4
Statisztikai modszerek.)

Fészekalj méret
Preferencia 1,85
Atlagos him SVL 16,45**
Anya SVL 1,23
Anya kondicié 0,02

** P <0.001
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12. abra
A fészekaljméret és a himek atlagos testméretének (SVL) kapcsolata. A fészekalj méretet

a modellrezidualisokkal abrazoltam.

50



A GLMM alapjan a him preferencia-statusza befolyasolta a fészekalj méretre és az
anya kondicidjara korrigalt tojastomeget (3. tablazat): a preferalt himektdl szdrmaz6 tojasok
nehezebbek voltak (13a abra). A tojasok tomegét a fészekalj méret negativan befolyasolta (3.
tablazat, 13b 4bra): a nagyobb fészekaljakban kisebb tomegli tojasok voltak. Ugyanakkor
marginalis 0sszefliggés mutatkozott az atlagos him SVL és a tojastomeg kozott is (3.

tablazat).

3. tablazat

Az egyedi tojastomeg és a killonbozoé sziiléi jellemzok (1d. feljebb), valamint a
preferencia kapcsolatan futtatott GLMM eredményei. A tablazatban az F értékeket
tintettem fel (numerator df = 1, denominator df = 28). A nem szignifikans
Osszefiiggéseknél a modellszelekcid soran eltavolitaskor mutatott F értékek szerepelnek
(A modell a részletes leirasat Id. 3.3.4.4 Statisztikai modszerek.)

Tojastomeg
Preferencia 5,07*
Atlagos him SVL 3,51§
Anya SVL 0,08
Anya kondicio 0,05
Fészekalj méret 6,92*

*P <0.05 P =0.073
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A tojasok egyedi tomegének Osszehasonlitisa a preferalt és nem preferalt himek
fiiggvényében (a) (az abran az atlagok és a 95% konfidenciaintervallum lathato), illetve a
tojastomeg és a fészekaljméret (b) kapcsolata. A tojastomeget a modellrezidudlisokkal
abrazoltam.
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5 Ertékelés

Az értekezésben bemutatott vizsgalatok eredményei tobb kontextusban is bizonyitékot
talaltak a zo0ld gyik himek UV tartomdnyl naszszinezetének fontossadgara. Eldszor a
ndstények parvalasztasat befolyasoldo bélyegként sikeriilt azonositani olyan modon, hogy
hatasat egyéb, a preferencidra potencidlisan hato faktoroktol fliggetleniil teszteltem. Ennek
koszonhetden elsoként irtam le strukturdlis szinezeti jelzés altal befolyasolt ndstény
parvalasztast egy hiilléfajnal. Masodszor, az UV-szinezet himversengés kimenetelét
prediktald szerepét tartam fel a parvalasztasos kisérletekkel megegyezd, manipulativ
megkozelitést alkalmazva. Harmadszor, a szexudlisan szelektalt bélyeg koltségvonzatanak
feltarasa céljabol végzett manipulativ kisérlet sordn arra talaltam bizonyitékot, hogy az
ektoterm allatok szamara a magas hdmérséklet fenntartasa komoly koltségként jelentkezhet a
jelzés kialakitasakor. Végiil, 0sszefliggést mutattam ki az anyai befektetés egyik alapvetd
formaja, a tojasok tomege, valamint a himek preferencia statusza kozott. Eredményeim
els6ként mutatnak be kdzvetlen kapcsolatot egy ivari jelzés és a differencialis allokacio kozott
oly modon, hogy a természetes jelzés random manipulacidjara mutatott preferencia okozza az
eltér6 anyai befektetést, s ez pedig az UV-szinezet fontossagat mutatja az anyai hatdsok

alakulasa soran. Az alabbiakban az egyes kisérletek eredményeit részletesen értékelem.

5.1 Az UV-szinezet szerepe a szexualis szelekcioban

Eredményeim szerint az UV-szinezetnek mind a ndstények parvalasztdsaban, mind
pedig a him-him versengésben fontos szerepe van. A parvalasztds soran a receptiv, de még
nem parzott ndstény zold gyikok gyakrabban tartozkodtak azon himeknek a kozelében,
amelyek magasabb relativ UV intenzitasi torokfoltot viseltek a kisérletesen redukalt UV-
szinezetli himek ellenében. A kisérleti elrendezésnek koszonhetden a ndstények kizardlag a
himek vizudlis bélyegeinek becslése alapjan donthettek, mivel a kémiai anyagok atjutdsa a
térrészek kozott nem volt lehetséges. Mivel a him parok UV-redukdlt és kontroll nem
kiilonboztek szisztematikusan egyéb morfologiai karaktereikben, a ndstények ezek alapjan
nem hozhattak dontést. Ugyanakkor nem zarhatjuk ki a kékintenzitds (de nem a relativ
kékintenzitas) potencialis szerepét sem, hiszen a kezelési csoportok ebben is kiilonboztek. Az
UV-szinezeti szigndlokon alapuld ndstény parvéalasztasi preferenciat tobbszor sikertilt
kimutatni madaraknal (Bennett et al. 1996, 1997, Andersson & Amundsen 1997, Andersson
et al. 1998, Pearn et al. 2001), halaknal (Smith et al. 2002, Boulcott et al. 2005) és

gerincteleneknél is (Kemp 2008, Li et al. 2008), de tudomasom szerint ez az elsé alkalom,
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hogy egy hiilléfajnal a szinezeti (beleértve a pigment-alapt szineket is) szignalra mutatott

preferenciat sikeriilt bizonyitani.

Annak ellenére, hogy egyes szerzOk szerint a gyikoknal a ndstények altalaban nem
valasztanak / valaszthatnak a potencialis szaporodd partnerek koziil (Olsson & Madsen 1995,
Tokarz 1995), mégis vannak olyan tanulmanyok, amelyek bizonyitékot talaltak az aktiv
parvalasztasra ebben a taxonban. Elsésorban a himek testmérete bizonyult a parvalasztasi
preferencia soran szignalfunkciot betdltd tulajdonsagnak, ami nagyban befolyasolja a him
szaporodasi sikerét (Stamps 1983, Ruby 1984, Cooper & Vitt 1993, Martin & Forsman 1999).
A szinezeten alapul6 parvalasztast azonban csak joval kevesebb tanulmany vizsgalta a gyikok
korében. Példaul egy tobbvaltozos megkdzelitésben Hamilton & Sullivan (2004) arra utalo
adatokat kozolt, mely szerint a him testmérete mellett a feyméret és a farok lathato tartomanyu
szinezettsége szintén attraktiv bélyegként funkcional egy békagyik faj, az Urosaurus ornatus
néstények parvalasztasa soran. Ugyanakkor ezeket az Osszefiiggéseket a szerzok
parvalasztasos kisérletekkel nem tudték igazolni, €és a szoban forgo szinezetet sem miiszeresen
mérték, hanem szinskala alapjan becsiilték (Hamilton & Sullivan 2004). A szinezet-alapu
parvalasztasi preferencia jelenlétére utald eredményeket kaptak néhany olyan tanulmanyban
is, amelyekben populacioszintli 6sszehasonlitasokat végeztek (Baird et al. 1997; Kwiatowski
& Sullivan 2002) illetve terepi korrelativ vizsgalatokban soran (Salvador & Veiga 2001;
Salvador et al. 2008). A fenti tanulmanyok legnagyobb hatranya, hogy a szinezeti bélyegek
mindségének meghatarozasa rendkiviil szubjektiv mddon toértént, tovabba, hogy a nem lathato
tartomanyt szinezeti szigndlok, pl. az UV-szinezet parvalasztasi preferenciaban betdltott
szerepét nem vizsgaltak (de lasd pl. LeBas & Marshall 2000, 2001). Az egyetlen vizsgalat,
amely az UV-szinezet parvalasztasban betoltott szerepére talalt bizonyitékot, LeBas és
Marshall (2000) munkdja, amelyben egy forditott ivari szerepeket mutatdé agdmafaj, a
Ctenophorus ornatus himjeinél talaltak parvalasztasi preferenciat a ndstények intenzivebb

relativ UV intenzitasara.

A strukturdlis szinezeti bélyegek koltségességére csak az utdbbi iddben talaltak
bizonyitékot, példaul hogy kondiciofliggd lehet, és jelentds koltségek kapcsolodhatnak a
kialakitasahoz és fenntartasahoz (Olsson 1993, Simmons & Bailey 1993, McGraw et al. 2002,
Siefferman & Hill 2005b), valamint, hogy kornyezeti kényszerek hathatnak ra (Figuerola &

Senar 2005, Penteriani et al. 2006). Felmeriil a kérdés, miért preferaljak a ndstény zold
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gyikok az intenzivebb UV reflektancidju himeket, vagyis miért elényds egy ilyen himmel

parba allni?

A legvaldszinlibb — de nem kizardlagos — magyardzatok szerint az intenziv UV-
reflektancia egyarant jelezheti (1) a him mindségét (ez nemcsak a genetikai mindség lehet, de
pl. egészségi allapot is) vagy (2) a him altal hasznalt territorium mindségét. Egy kdzelrokon
gyikfajon (Lacerta schreiberi) végzett vizsgalat tanulsaga szerint egyazon bélyeg kiilonb6zo
komponensei révén (tobbszords szinezeti jelzés) az egyedek egyszerre kozolhetnek
informaciot az egészségi allapotukrol, dominanciarangjukrdl és reprodukcios statuszukrol
(Martin & Lopez 2009). Egy masik L. viridis populacidban Vaclav és munkatarsai (2007)
kimutattak, hogy a szinezet kiilonb6z6 komponensei (az UV nem volt koztiik) dsszefliggést
mutattak a kullancsok altali fertdzottség mértékével, Az altalam vizsgalt L. viridis
populacioban egy masik tanulmany (Molnar et al. 2012) a torok teljes intenzitasa és a
kullancsok altali fert6zottség kozott negativ kapcsolatot talalt, a torokszinezet relativ UV
intenzitdsa pedig kondiciofliggdnek bizonyult. Ezek az Osszefliggések arra engednek
kovetkeztetni, hogy a strukturalis torokszinezet az egészségi allapot jelzésére alkalmas lehet.
Eredményeim szerint az eldny0s kornyezeti feltételek egy része (hdmérséklet) pozitiv
iranyban befolyasolja az UV-szinezet kialakulasat (Id. 4. Eredmények, 4.3 Szinfejlodés), ami
arra utal, hogy az intenziv UV-szinezet valoban az egyedi kondiciotdl fiiggd bélyeg, s igy

Oszinte jelzésként mitkkddhet.

Az UV-szinezet jelentdségére utald eredményeket mutattak a him-him versengést
vizsgald kisérletek is. A manipulativ modon csokkentett UV reflektanciaju torokfoltot viseld
z0ld gyik himek nagyobb valdszintséggel keriiltek ki vesztesként a kiizdelmekbdl, mint a
kontroll himek. Eredményeim elsdsorban azért fontosak, mert a kisérleti elrendezésnek
koszonhetden az eltérd modon kezelt (UV-redukalt és kontroll) himek nem kiilonbozhettek
szisztematikusan egyéb, a szinezeti szignallal esetleg korrelald tulajdonsagban. Ennek
kovetkeztében a manipuldlt UV-szinezet volt az egyetlen bélyeg, ami a versengésbeli
sikerességet 88 %-os valoszinliséggel prediktalta, ezért elmondhatd, hogy a torokfolt UV
reflektancidja him mindségjelzd szignalként funkcional a z6ld gyiknal.

Random 06sszedllitott himparok esetében a testméret Gnmagaban, illetve a fejmérettel
kombinalt testméret azok a tulajdonsagok, amelyek determindlhatjdk a versengésbeli
sikerességet (Cooper & Vitt 1993, Censky 1995, Salvador & Veiga 2001). Lehetséges, hogy

ezen kiilonbségek megbecslése problematikus a himek szamadra, esetleg jelentds id6t vehet
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igénybe. A harci képességet jelz6 ivari szigndlok lehetdséget teremtenek arra, hogy a himek a
Ezaltal megbecsiilhetik a gydzelem valosziniiségét, s igy elkeriilhetik az energetikailag
koltséges 0Osszecsapast, csokkenthetik a sériilés valosziniiségét, és a versengés soran
megndvekedd predacios kockazatot (Zuk & Kolluru 1998, Lopez et al. 2004), energiat és idot
megtakaritva ezzel, ami egyéb fontos funkciokra, mint a taplalékkeresésre, szaporodd
partnerek keresésére vagy termoregulaciora fordithaté (Whiting et al. 2003).

A dominanciat vagy agressziot jelzd statusz szignalok jelenlétét tobb taxonban is
sikeriilt kimutatni (Siebeck 2004, Siefferman & Hill 2005b, Stapley & Whiting 2006, Whiting
et al. 2006). A P. broadley esetében példaul az UV-reflektancia a himek harci képessége
jelzéjének bizonyult egy terepi korrelativ vizsgalat soran (Whiting et al. 2006). Ennél a fajnal
a nagyobb testli, és a versengésben sikeresebb himek intenzivebb UV-szinezetet fejlesztenek.
A bélyeg manipulalasaval végzett masik kisérlet azonban kimutatta, hogy az UV-szinezet
nem prediktdlta a versengésbeli sikerességet azokban a kiizdelmekben, ahol fizikai
Osszelitkozésig fokozodott az agressziv interakcid (Stapley & Whiting 2006). Ez valosziniileg
abbol adodik, hogy a bélyeg redukélasa a kiizdelemben fontos tulajdonsagokat (pl. méret,
harapasi erd, agresszid) nem befolydsolja, igy amikor a himek 0Osszecsaptak, ezek a
tulajdonsagok dontotték el a harcot.

Kisérletemben a himek igen gyakran mutattdk az agresszid jeleit, de csak ritkan
bontakoztak ki valddi, fizikai Osszecsapdsok. Azonban amikor ilyen Osszeiitkozések
kialakultak, a szinezetnek akkor is hatasa volt a versengés kimenetére. Ennek az lehet az
egyik magyardzata, hogy a kontroll himek egy redukalt szinezetii ellenféllel talaltak szemben
magukat, ami megndvekedett agressziohoz vezetett a résziikrol, s igy a manipuldlt him az
agresszivabb fellépés hatdsara meghatralt. Végiil 20 esetbdl 17 alkalommal, a him parok
egyik tagja visszavonult, és megprobalt elmenekiilni a vetélytars el6l, aki ezutan is tovabb
ildozte. Ez azt mutatja, hogy a himek a dontéseiket legtobbszor a fizikai Osszelitk6zés
kockazatanak vallalasa nélkiil hozhattdk meg. Mivel a kisérletekben résztvevd himparok
tagjai nem kiilonboztek szisztematikusan a morfologiai valtozoikban,, feltehetéen a
manipulalt UV szignal lehetett az egyetlen alapja a vetélytarsak dontésének. A kapott
mintazat egy lehetséges magyardzata, hogy a torokszinezet erdsitd szignalként segiti el6 a
fejméret becslését, ami gyakran korrelal a harapasi er6vel (Lappin et al. 2006), igy a himek a
torokszinezet segitségével pontosabb informaciét szereznek az ellenfél harapési erejére

vonatkozdan (Martin & Lopez 2009).
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Azok az ivari szignalok, amelyek jelentdséggel birnak valamely kontextusban (az
inter- vagy az intraszexualis szelekcidban), nem feltétleniil lesznek fontosak a masikban is
(Andersson 1994, Martin & Lopez 2009). Az altalam végzett vizsgéalatok alapjan a zo6ld
gyiknal a torokfolt UV reflektancidja a ndstények parvalasztasiban mar fontos bélyegnek
bizonyult (1d. 4. Eredmények, 4.1 NOstények parvalasztasa), ezen eredményeim szerint pedig
a him-him versengés kimenetét is prediktdlja, amennyiben a versengd felek kozott nincs
szamottevo testméretbeli kiilonbség. A tény, hogy a bélyeg mindkét kontextusban rendelkezik
valamiféle funkcidval, nagyon valdsziniitlenné teszi, hogy Fisher-féle elszaladd szelekcio
(Fisher 1915) alakitotta volna ki, hiszen ez esetben kizardlag a parvalasztasi preferencia
alakulasara lenne hatassal. Az UV-szinezet koltségességére vonatkozo eredményeket csak az
utobbi id6ben talaltak (Prum 2006), példaul a Lacerta schreiberi esetében az UV-szinezet
negativ kapcsolatot mutat az egészségi alapottal (Martin & Lopez 2009). Egy terepi korrelativ
vizsgalatban a zold gyiknal a relativ UV intenzitas negativan korrelalt a kondicioval (Molnar
et al. 2012), valamint, a szinfejlédést vizsgald manipulativ kisérletem eredményei szerint az
évenkénti kifejez6dése az optimdlis magas testhdmérséklet elérésének fiiggvénye (1d. 4.
Eredmények, 4.3 Szinfejlodés), ami arra utal, hogy az UV-szinezetnek valoban jelentds
koltségvonzata van (ami a megfeleléen magas testhdmérséklet elérésének kényszerében
mutatkozik meg), és igy az egyedi mindség Oszinte jelzése lehet. A jelen kisérlet eredményei
0sszhangban vannak ezzel az elképzeléssel; a torokfolt UV-szinezete ugyanis a versengésbeli
sikeresség hatékony jelzéjeként mikodik, lehetdséget teremtve arra, hogy a zold gyik himek a
kockazatos fizikai Osszeiitkozés felvallalasa nélkiil donthessenek a szocialis hierarchia
alakulasarol.

Osszefoglalva, eredményeimbd] harom kiilonbdzé szintii kovetkeztetést lehet levonni
a gyikok szexualis szelekciojara vonatkozdan. Elészor, manipulativ megkozelitéssel sikeriilt
parvalasztasi preferenciat kimutatni egy him tulajdonsidgra egy elterjedt gyikfajnal. Ez
elsdsorban azért fontos eredmény, mert az eddig széles korben elfogadott vélekedés szerint a
néstény gyikoknak nincs lehetdségiik a parzas kontrollalasara (Olsson & Madsen 1995;
Tokarz 1995), és hogy a szaporodd partneriiket (végsé soron az utédaik apjat) csak a
spermiumok szintjén valaszthatjak ki (Olsson & Madsen 1995, 1998). Masodszor, a himek
UV-szinezeti jelzése az, ami 6nmagaban befolyasolta mind a ndstények parvalasztasat, mind
pedig a him-him versengést, €s nem csupéan egyes testrészek mérete. Az ilyen jelenségre utald
adatokra csak ritkdn talalunk példat az irodalomban, és azok a vizsgalatok, ahol a szinezetet
objektiv médon becsiilik, a preferenciat pedig sztenderd koriilmények kozott, manipulativ

kisérletekben értékelik, rendkiviil ritkdk. Harmadszor, ez az elsé olyan tanulmany, amelyben
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egy UV-szinezeti szigndl szerepét sikeriilt kimutatni a ndstények parvalasztasi
preferenciajaban egy hiilléfajnal. Mivel az UV-szinezet ennél a fajnal mind az agressziv
interakciok kimenetének eldontésében, mind pedig a ndstények parvalasztasaban funkcioval
bir, az UV, illetve mas strukturalis szinezetek is nagyobb jelentoséggel birhatnak a szexualis

szelekcio soran, mint azt korabban feltételezték.

5.3 Az UV-szinezet koltsége

A z6ld gyik szexualis szelekci6 alatt allo strukturalis naszszinezetének kifejezodését a
magas hémérsékleten toltott id6 befolyasolta (Id. 4. Eredmények: 4.3 Szinfejlédés). Erdekes
eredmény, hogy a taplalék ellatottsag, amely hatassal volt a kondiciora, nem befolyésolta az
UV-szinezet kialakulasat. Tovabba, a magas testhdmérséklet fenntartdsara fordithatd id6 ugy
prediktalta az UV-reflektancia novekedésének mértékét (mind abszolit, mind relativ
értelemben) a szaporodasi iddszak eldtti periodusban, hogy nem volt hatéssal a kondicid
alakuladsara. A hoémérsékleti kezelésnek nem volt hatdsa a teljes intenzitdsra és a kék
reflektancidra, kizarolag az UV tartomanyt érintette, tdmogatva azt a feltételezést, hogy az
UV-szinezet 6nallo szignalként értelmezhetd. Felmeriilhet a kérdés, vajon az UV-szinezet
intenzitasadnak kiilonbségét a hdmérsékleti kezelések kozott nem a kronikus stressz okozta-e.
Ez kevéssé valdszintisithetd tobb okbol is. Egyrészt, mivel a testtomeg valamennyi kezelési
csoportban novekedett, igy vélhetdéen az allatok nem voltak kitéve akut stressznek, hiszen
annak els6ként megmutatkozo jele a testtomeg-csokkenése (Siegel 1980). Masrészt, az, hogy
a taplaléknak hatasa volt a testtomeg-novekedés mértékére, de nem volt hatdsa az UV-
szinezeti intenzitas novekedés mértékére, szintén arra utal, hogy a csoportok kozotti eltérést
nem a stressz okozta. Harmadrészt, mivel az allatok UV-szinezetének intenzitasa valamennyi
kezelési csoportban novekedett (csak a novekedés mértékében tértek el), igy esetlegesen
fellépd stressz vélhetéen nem akadalyozta meg Oket a naszszinezet kialakitdsaban, inkabb az
eltéré hdmérsékleti viszonyok befolyasoltak a szinezet kifejez0désének mértékét.

Tudomasom szerint nem dallnak rendelkezésre adatok arra vonatkozodlag, hogy a
hémérséklet pontosan milyen mechanizmusokon keresztiill hathat a struktirszinezet
kialakuldsara ektoterm allatokban. Mivel azonban a zdld gyik strukturalis ndszszinezete
dinamikus szignal (hiszen minden évben a szaporodasi id6szak eldtt jelenik meg, elér egy
csucsintenzitast, majd eltlinkk a szaporodasi idészak utan), a kornyezeti faktorok
feltétlezhetGen hatassal lehetnek ra (Penteriani et al. 2006). A struktirszinek mindsége a

fényvisszaverd és fényszord strukturdk mennyiségétdl és szerkezeti rendezettségétdl fiigg. A
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kornyezeti stressz gatolhatja azoknak a biokémiai reakcioknak a normalis mikddését,
amelyek soran az ultrastrukturdk kialakulnak, igy ezek a stresszfaktorok befolyasolhatjak a
struktarszinek kialakulasat, ahogy azt egy pillango6faj esetében talaltak (Kemp & Rutowski
2007). Az alacsony homérséklet strukturszinezetre gyakorolt hatasdnak kozvetlen,
mechanisztikus nézOponti magyardzatira tobb elképzelés is 1étezik: rovidtava
szinezetvaltozast eredményezhet példaul a nanostrukturak elmozduldsa a fényvisszavero réteg
sejtjein beliil (Grether et al. 2004), és elképzelhetd, hogy a kornyezeti faktorok ehhez hasonld,
de hosszutavu hatassal birnak. A masik leheséges magyarazat a kiiltakard sotétedeését eldidézo
melaninhoz kotddik. Ez a pigment gyakran megtalalhato a struktirszinezetet létrehozé réteg
alatt, feler6sitve az annak megfeleld tartomanyokban vald fényvisszaverést (Quinn et al.
2003). Amennyiben a pigment szintézise homérsékletfliggd, az alacsony testhomérséklet
hatdsara kevesebb melanin termelddhet, igy eredményezve kevésbé intenziv
struktarszinezetet. Egy harmadik alternativat jelenthet, hogy a fejlodési stabilitas az ektoterm
allatoknal homérsékletfiiggé (Imasheva et al. 1997), igy a szuboptimalis homérséklet a
normalisndl kevésbé intenziv szezonalis szinezetfejlodést okoz még a felndttekben is.

A klasszikus elméletek szerint a koltséges jelzések dszinték, és koltségeik aranyosak a
viseld mindségével (Zahavi 1975, Grafen 1990). A koltséges jelzések sokszor
kondiciofiiggéek, s mind a kondicido, mind pedig a szexudlis jelzés kondiciofiiggése is
oroklédik, ami lehet6séget teremt a szelekciora (Andersson 1982, lwasa et al. 1991). Maga a
kondici6é azonban rengeteg lokusz egyiittes hatasara jon Iétre, s mivel az egyedek lokuszain
talalhato allélok igen sokfélék lehetnek, igy a kondicioban és a kondiciofliiggd jelzésben
megmutatkozé nagymértékli variancia nem csokken, ami lehetéveé teszi az ivari szignalok
fennmaradasat (Pomiankowsi et al. 1991, Price et al. 1993, Lowe & Houle 1996, Hunt et al.
2004, Tomkins et al. 2004). Ahogy a jelzés koltségessé valik, kondiciofliggés alakulhat ki,
mert csak a jo mindségli egyedek engedhetik meg maguknak az intenziv bélyeg viselésének
koltségeit (Lowe & Houle 1996), ahogy egyes pigment-alapt szinezetek esetében lathatjuk
(Evans & Norris 1996, Senar 1999, Griggio et al. 2007, Hunt et al. 1999, Pearn et al. 2001,
Alonso-Alvarez et al. 2004, Olsson et al. 2011). Ennek ellenére nem csak az energetikai
koltségek ¢és metabolikus kényszerek hathatnak az ivari jelzések kialakuldsara ¢és
fenntartasara, illetve kondiciofliggés sem feltétleniil alakul ki. Példaul imeretesek olyan
bélyegek, amelyek Oszintén jelzik az egyed hormonalis szintjét (Bokony et al. 2008)
immunaktivitasat (Folstad & Carter 1992), fejlodési stabilitasat (Fitzpatrick 1998, Andersson
1999), oxidativ egyensulyat (Metcalfe & Alonso-Alvarez 2010), parazitafertdzottségét
(McGraw & Hill 2000, Doucet & Montgomerie 2003) ¢és altalanos egészségi allapotat (Doucet
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& Montgomerie 2003, Soler et al. 2007), melyek az élettani allapot fontos jellemzdi és
hatassal vannak a szaporodasi sikerre, az altaluk jelzett tulajdonsdgok pedig a talélésre
(Thomas et al. 2009). Arra is talalunk példakat, hogy egy kornyezeti faktor befolyasolja a
strukturszinezet. Példaul a larvakori forraselérhetdség manipuldlasa (tapnovény mindség é€s
hideg/meleg hdésokkok a metamorfozis alatt) szignifikdns hatdssal van a himek
szarnyszinezetének alakulasara egy pillang6faj esetében (Kemp & Rutowski 2007, Kemp
2008). A zold gyiknal talalt eredményeim egy 0j példaul szolgalnak az olyan szexualisan
szelektalt bélyegek 1étezésére, amelyeknél nem &ll fenn kondiciofliggés, és az €lettani allapot
egyéb komponenseit jelezhetik, mint példaul a fiziologiai aktivitas (Roulin et al. 2000, Peters
et al. 2011)

Az endotermekkel ellentétben az ektoterm poikiloterm allatok testhdmérséklete
dinamikusan valtozhat a kornyezeti hdémérséklettel, ugyanakkor az élettani teljesitményiik is
intenzivebben valtozik (Angiletta 2009). A zo6ld gyik strukturalis ndszszinezetének
kialakuldsa a magas €lettani aktivitas fenntartasa fliggvényében valtozhat, amire viszont a
hémérsékletnek van kozvetlen hatasa, és nem a rendelkezésre allo energiaforrasoknak.
Tovabba, a kistesti ektotermek az optimalis testhomérsékletet fOként viselkedési
termoregulacioval érik el (Stevenson 1985), ami koltséges lehet a befektetett id6 és energia,
valamint a megndvekedett predacios kockazat és elszalasztott taplalkozasi és szaporodasi
lehetdségek tekintetében (Huey & Slatkin 1976, Martin & Lopez 2010). fgy a magas
testhdmérséklet, és az altala fenntartott magas ¢élettani aktivitds termoregulacios koltségei —
kiilonosen kora tavasszal egy mérsékeltovi hiilld esetében — a zold gyik UV-szinezeti
szignaljanak Oszinteségét eredményezik.

Egy haroméves adatsoron végzett korrelativ vizsgalat negativ kapcsolatot tart fel a
z0ld gyik himek relativ UV intenzitasa és kondicioja kozott (Molnar et al. 2012), ami arra
utal, hogy az intenziv UV-szinezet kialakitdsa és/vagy fenntartdsa kozvetlen vagy kozvetett
koltségeket 16 a viseldjére. A jelenleg targyalt eredmények elvetik annak a valdszinliségét,
hogy az UV-szinezet kialakitasa kozvetlen energia koltségekkel jar, és egy alternativ
magyardzatot kinal arra nézve, ahogy az UV-szinezet koltségessé valhat a pontos és hatékony
termoregulacio igényén keresztiil. Természetesen egyéb magyardzatok is lehetségesek,
példaul a fajtarsak nagyobb agresszivitasa az intenziv bélyeg viseldje felé.

Sem a jelenlegi, sem az emlitett haroméves vizsgalat nem tart fel kapcsolatot az UV-
szinezet és a fejméret/ testméret kozott. Mivel a hiillok egész életiik soran novekednek, a
testméret egyben korjelzéként is funkciondlhat a koriikben az elsé néhany év soran, amikor a

ndvekedés a legintenzivebb. Ebbdl arra kdvetkeztethetiink, hogy az UV-szinezet korfliggetlen
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mindségjelzd bélyegként miitkodhet a kifejlett, szaporoddképes allatoknal. Az is elképzelhetd,
hogy az UV-szinezettel bird torokfolt tobbszords jelzésként funkcional, és az — altalam nem
vizsgalt — foltméret utal a fejméretre vagy testméretre, az UV-szinezet pedig a viseld ¢élettani
allapotara. Ez az Osszefliggés magyarazna a testméret és a szinezeti jelzés kozotti kapcsolat
hianyat. Sajnos ennek a tesztelésére a jelen vizsgalatban nem volt lehetdség, mivel nem
tudom, van-e allometrikus kapcsolat a foltméret és a fejméret/testméret kozott.

Mindent egybevetve, a kornyezeti homérséklet hatasa egy szexudlisan szelektalt
strukturalis szinezeti bélyegre arra enged koOvetkeztetni, hogy a ,homérséklet-¢lettan-
tulajdonsag” tutvonalon keresztiil miikodé fizioldgiai allapotjelzd funkciot ellatd bélyegek
ugyanolyan fontossdggal birhatnak, mint a ,téaplalék-kondicid-tulajdonsag” ttvonalon

keresztiil miikodo kondiciofliggd szignalok.

5.4 Az UV-szinezet szerepe az anyai befektetésben

A ndstények erds preferenciadt mutattak az intenzivebb UV-szinezetli himek irdnyaba,
¢és eltéré6 modon invesztalnak a preferdlt és nem preferdlt himektdl szarmaz6 fészekaljakba,
ami a preferalt himekt6l szarmazo tojasok nagyobb tomegében (az anya kondicidjara ¢és a
fészekalyméretre is korrigdlva) nyilvanult meg. Ugyanakkor a tojasok tomegét a fészekalj
mérete is befolydsolta, ami a tojdsokba allokalhato energia limitaltsagat és a klasszikus
tojaszam — tojasméret csereviszonyt jelzi (Williams 2001). Erdekes tovabba, hogy azok a
nostények, amelyek nagyobb atlagos testméreti himek koziil valaszthattak, nagyobb
fészekaljat raktak a himek statuszatdl (preferalt vagy nem preferalt) fliggetlenil. A
vizsgalatom egyedi, mivel (i) egy természetes ivari jelzésen alapul, (i1) a jelzést kisérletesen
manipuladltam, (iii) a himek mindsége a kiilonboz6 kezelésekben paronként vagy megegyezett
vagy random modon tért el, és (iv) az apdkat az aktudlis ndstényvalasz alapjan osztottam ki a
ndstényeknek. A fenti pontok alapjan sikeriilt reprodukalnom egy him (strukturalis szinezeti)
jelzés és a hozza kothetd anyai befektetés kozotti kapcsolatot minden egyéb nem vizsgalt
hatast kikiiszobolve. Mas szavakkal, az 4ltalam vizsgélt konkrét esetben a ndstényeknél
megfigyelt differencidlis allokaciot a tojasok méretébe a him UV-szinezeti szignlra mutatott
preferencia 6onmagéaban okozhatta. A vizsgéalat masik fontos eredménye, hogy a zold gyik
ndstények szaporodasi befektetése a valasztasra felkinalt himek atlagos testméretétdl fiiggott,
vagyis a nagyobb himek koziil valasztdé ndstények mindenképpen nagyobb szamu tojast

raktak. Mivel a ndstények véletlenszeriien lettek beosztva az egyes tesztekbe, igy a nagyobb
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testii himekhez ugyanakkora eséllyel keriilhettek kisebb és nagyobb testli ndstények; vagyis
az Osszefliggést nem az okozza, hogy a nagyobb himekkel nagyobb, a kisebb himekkel pedig
kisebb ndstények parzottak, emellett pedig a statisztikai tesztek soran is korrigéltam a ndstény
testméretére. Igy a tény, hogy a himek 4atlagos testmérete mindkét véltozora (fészekalj méret
¢s tojastomeg) hatassal volt (bar a tojastomeg esetében az Osszefliggés marginalis), a

testméret, mint altalanos mindségjelzd bélyeg szerepére utal.

Az ¢letmenet elmélet predikcidi szerint a ndstények egy adott szaporodasi eseménybe
fektetett energia mennyiségét, a nettd koltség-haszon befolyasolja (Williams 1966), igy a
kiilonboz6 mindségli himekkel vald szaporodasba eltérden fektetnek, hiszen eltérd lesz a
ratermettségiik (Burley 1988). A jelen értekezés eredményei a differencialis allokacio két
alternativ predikcidja (Pozitiv differencidlis allokacid és Kompenzacios stratégia, 1d. 1.4
Anyai hatasok) koziil a pozitiv differencidlis allokaciot tdmogatja, vagyis a zold gyik
ndstények az attraktivabb himekkel vald szaporodasba invesztalnak tobbet. A ndstények a
megfeleld partner kivalasztasan tal kiillonb6z6 moédokon képesek ndvelni az utddaik talélését,
ennek egyik modja az eltéré mértékii utodgondozas (Burley 1988, de Lope, & Moller 1993).
A néstények azonban mar sziiletés elott is képesek befolyasolni a taléld utodaik szamat
(Ricklefs 1977, Vitt & Congdon 1978), ezek kozott szerepel a tojasszam, a tojasméret a
tojastomeg, a mikrotapanyag vagy hormonallokacié modulacidjan keresztiil. (Harris & Uller
2009, Ratikanen & Kokko 2010). Az attraktivabb himekt6] szarmazo6 utédokba valdé nagyobb
anyai befektetés az utdédgondozast mutatd fajok esetében a legegyszeribben a him altal
nyujtott kozvetlen eldnyokkel, példaul a jobb sziil6i gondoskodassal, €s ezaltal az utdodok
nagyobb esélyii tulélésével magyarazhato (Norris 1990, Hill 1991). Azoknal a fajoknal, ahol a
him nem gondoz, az eltéré anyai allokacido adaptiv hasznat elsdsorban indirekt elonyok,
vagyis az attraktivabb him jo genetikai mindsége (,,j0 gén”) vagy nagyobb szexualis
vonzereje (,,sexy son”) jelentik.

Az utobbi évtizedben szamos tanulméany foglakozott az anyai hatdsok, illetve a
differencialis allokacid6 témakorével, az eredmények azonban gyakran egymasnak
ellentmondodak, és értelmezésiik t6bb szempontbol is problematikus (Witte 1995, Mazuc et al.
2003). Ennek egyik oka lehet, hogy a legtobb tanulmany a korrelativ megkozelitést
alkalmazott (pl. Palokangas et al. 1994), ilyen esetben a nem random parzas miatt
lehetségesek olyan, a parzasi mintdzatot befolydsold tényezdk, amelyek az ivari jelzéssel
Osszefliggnek, de nem keriilnek be az analizisekbe. A jelen vizsgalatban a manipulativ

kisérletes megkozelitésnek koszonhetéen a z6ld gyik ndstényeknek a himek ivari szignaljat
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leszamitva random felkinalt himek koziil kellett valasztaniuk, igy az altalam nem vizsgilt,
egyéb potencidlis jelzések nem befolyasolhattdk az anyai raforditast. Masrészt, sok esetben az
anyai allokaciét kozvetleniil az utdédok mindségével (valamely tulélést noveld
¢letmenetkomponenssel) igyekeznek jellemezni, amely nem feltétlen kdvetkezménye az
elsédleges anyai raforditasnak. Példaul tobb tanulmany is bizonyitja, hogy azoknal a fajoknal,
amelyeknél a ndstények egyazon szaporodasi idészakban tobb himmel is parzanak, az apa
eltérd attraktivitasa fliggvényében eltérdé viabilitas utdodok jottek 1étre (Hasselquist et al.
1996, Kempenaers et al. 1997, Sheldon et al. 1997). Ezek az eredmények elsésorban madarak
korébol szdrmaznak, amelyeknél nehéz elvélasztani egymdstdl az utddgondozasbdl és a
sziiletés eldtti anyai befektetésbdl eredd, utddok tulélését noveld hatasokat. Kék cinegénél
(Parus caeruleus) példaul egy manipulalt ivari szignal hatasara a tojok eltér6 etetési ratat
mutattak, ami ndvelheti az utédok talélési valosziniiségét, de differencidlis anyai befektetést
nem sikeriilt kimutatni (Limbourg et al. 2011). A z6ld gyik nem utédgondozd, igy az anyak
altal az utdd szamara biztositott teljes raforditast a tojasba allokalt anyagok formajaban kell
megtennie. Tovabba, mivel a tojasokat szimultan rakja le, igy a sajat pillanatnyi kondicioja és
fiziologias allapota erdsebb kényszert jelent, mint a szekvencialis tojasrakok esetében, ahol
két tojas lerakasa kozott ujabb energia és/vagy mikrotapanyag felvétel valosulhat meg.
Mindezek az utodok tulélésében megmutatkozd nagyobb varianciat eredményezik, ilyen
rendszerekben pedig a differencialis allokdcid nagyobb valoszinliséggel fordul eld (Burley
1988).

A sziiletés elotti anyai raforditast (fészekaljméret és tojasmindség) kisérletes
megkozelitéssel tobb taxonon is vizsgaltak. Ezekben a differencialis allokaciora utald
eredményeket kaptak tilnyomorészt a him testméretének fliggvényében madaraknal (Gil et al.
1999, Cunningham & Russell 2000) és halaknal (Kolm 2001), valamint a him attraktivitasa
fliggvényében kétéltiieknél (Reyer et al. 1999) és rovaroknal (Thornhill 1983). A himek
testmérete az én eredményeim szerint is fontos bélyeg a ndstény dontési mechanizmusa soran,
ugyanis mind a fészekaljméret, mind a tojastomeg pozitivan fliggott ossze vele. Mivel a
himparok testméret szerint lettek 6sszevalogatva (2mm-es legnagyobb kiilonbséggel), a kapott
mintdzat valamilyen eldzetes (évek kozotti) tapasztalat vagy genetikai meghatirozottsag
jelenlétét sugallja, hiszen a ndstények a felkinalt himek testméretkiilonbségének hidnyaban is
eltérden allokaltak a fészekaljaikba attol fliggden, hogy a felkindlt himpar a természetben
fellelhetd testmérettartomany melyik részébdl keriilt ki. Mas szdval, noha a ndstények
kizardlag egy bizonyos mérettartomanyba tartozd himek koziil valaszthattak, mégis

rendelkezhettek elézetes tapasztalattal a természetben fellelhetd méreteloszlasrol, és a
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potencidlis parzopartner testméretét ennek megfelelden becsiilték, és ez is befolyasolhatta az
allokéaciojukat. Kiilondsen fontos lehet a testméret a hiilloknél a kezdeti néhany éves
¢letszakaszban, amikor az élethosszig tartdo ndvekedés miatt ez egyuttal korjelz6 bélyegként is
funkcionalhat (Andrews 1982). Az idésebb kor a viabilitds dszinte bélyegének bizonyult sok
faj esetében (Kokko 1997), s mint ilyen, fontos dontési szempont lehet a ndstények szdmara
az anyai befektetés beallitasa soran.

A him szinezetének mint ivari jelzésnek az anyai befektetést befolyasolé hatasara
kevés kisérletes vizsgalat talalt bizonyitékot. Ezek koziil egyes esetekben valamilyen
mesterséges, a természetben nem eldforduld, az attraktivitast mintegy véletleniil befolyasolod
manipulaciét alkalmaztak. A zebrapintynél (Taeniopygia guttata) példaul a ndstények
kevesebb androgén hormont allokaltak az olyan himektdl szarmazo tojasokba, melyek zold
gylriiket viseltek a labukon piros helyett (Gil et al. 1999). Szintén vannak példak valamilyen
szines testfeliilet kiterjedtségének manipuldldsara. Egy tanulmanyban a fiirge gyik (Lacerta
agilis) himjeinek szexualisan szelektalt, lathato tartomanya szinezetét (z61d) manipulaltak: a
himek oldalan lathaté zold foltok kiterjedtségének manipuldlasaval, terepi kisérletek soran
tesztelték az anyai befektetést, és eredményeik szerint a megnovelt foltméret nagyobb atlagos
fészekalj tomeget eredményezett (Olsson et al. 2005). Tudomasunk szerint ez utdbbi az
egyetlen, a szinezet valamiféle manipulalasaval végzett kisérlet, amely differencialis
allokaciot mutatott ki hiilloknél, azonban a szaporodasi mintdzatok alakuldsat nem
kontrollaltak, igy a differencialis allokaciora a szinezeten kiviil egyéb faktorok is hatassal
lehettek, példaul a himek egy altaluk nem vizsgalt morfoldgiai bélyeg. Ugyanakkor
kizarolagosan a him szinezet spektralis jellemzdinek hatasat az anyai befektetésre standard
koriilmények kozott egyetlen taxon esetében sem sikeriilt igazolni. A jelen eredmények
azonban azt mutatjak, hogy egy strukturalis ivari szignal, a zold gyik himek UV reflektacidja
kozvetleniil befolyasolja a ndstények anyai raforditasat, még a fészekaljméret limitaldo hatasa
mellett is.

A nagyobb tojasok rakasa tobb médon noveli az utod mindséget: a nagyobb tojasokbol
kikelé utodok jobb tuléldképességet és nagyobb ndvekedési ratat mutatnak (Christians 2002,
Krist 2011), ugyanakkor meg kell jegyezni, hogy a mikro- és makrotapanyagok mennyisége
szintén noveli a tojasméretet és —tdmeget, ami valdsziniileg nagyobb mértékben befolyasolja
az utodok tulélését, mint a tojas mérete dnmagdban, ami az utdédok gyorsabb ndvekedési
ratajat eredményezheti (Reed 2009).

A jelen vizsgélat kideritette, hogy az UV-szinezeti szignal intenzitdsa (mind relativ,

mind abszolut értelemben) befolyasolta nemcsak a ndstényvalaszt, hanem az anyai befektetés

64



mértékét is, nagyobb allokaciot eredményezve az intenzivebb UV reflektanciaji himek
fészekaljaiba. Ezzel ismereteim szerint els6ként talaltam kozvetlen kapcsolatot egy ivari
szignal ¢és az anyai befektetés kozott. Tovabba, a pozitiv differencialis allokécid meglétét

igazoltam a szexudlisan szelektalt szinezeti jelzés alapjan egy elterjedt gyikfaj esetében.
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6 Kitekintés

A himek UV reflektancidjanak a parvalasztds soran mutatott szerepét teszteld
kisérleteket érdemes lenne kiegésziteni terepi vizsgalatokkal is, amelyek sordn az apasagi
mintdzatokat megismerhetném, €s informaciét nyerhetnék az UV-szinezetnek a szaporodasi
sikerre gyakorolt valos hatasarol.

A him-him versengéses vizsgalat eredményei arra utalnak, hogy a fajnal az UV-
reflektancia a versengés kimenetét prediktaldo bélyeg, azonban a kisérlet célkitlizései kozott
nem szerepelt a bélyeg informaciotartalmanak részletesebb megismerése, igy nem tudom,
vajon az UV-reflektancia a szinezet viseldjének agresszivitasat jelzi-e, vagy valamilyen, a
fizikai Osszecsapasban szintén fontos jellemzot, példaul az allkapcsok izomzatanak méretét
vagy altaldban a fejméretet segiti megbecsiilni, s igy a harapasi erd jelzéje lehet. Mindkét
elképzelés lehetséges, hiszen a z6ld gyik him-him versengése soran sokszor nem keriilnek
kozvetlen, fizikai Osszeiitkozésbe az egyedek. Ehelyett a versengés sok esetben ritualizalt
formaban zajlik, és a szinezet valoban jelezheti az ellenfelek szamara azt a kockazati
koltséget, amelyet a viselovel vald kozvetlen fizikai kontaktusba kertilés jelenthet. Ennek
vizsgalatara tovabbi, viselkedési elemeket is figyelembe vevd kisérletekre van sziikség, ahol
az egyes Osszecsapasokban tanusitott agressziot kvantifikdlni lehet, és ezek ismeretében
vizsgalni a himek UV-szinezetét a versengés kimenetének fligvényében. Az egyik lehetséges
kérdés volna egy ilyen tesztben, hogy a himek UV-reflektanciabeli kiilonbsége prediktalja-e a
versengés fizikai 0Osszelitkdzésig vald fokozddéasat, vagyis a kisebb kiilonbségek
eredményeznek-e gyakoribb 0sszecsapast? Fontos lenne azt is megtudni, hogy az UV-szinezet
intenzitasa 0sszefliggésben all-e a vér tesztoszteron szintjével.

A szinezeti szignal koltségvonzatara vonatkozd eredményeim példat nyujtanak a
kornyezeti faktoroknak a szexudlisan szelektalt bélyegekre gyakorolt hatasara, mely szerint
nemcsak a tadplalkozéasi kondicio limitdlhatja a bélyeg kialakulasat, ahogy azt a legtobb
korébbi eredmény mutatta. A testtomeg-csokkenés a ,,magas homérséklet”/ ,kevés taplalek™
kezelési csoportban ugyanis nem akadalyozta meg a himek intenziv szinezetfejlesztését,
ellentétben az ,,alacsony hdmérséklet”/ ,,magas taplalék” kezelési csoporttal, ahol a szinezet
alacsony intenzitasii maradt a testtomeg novekedése ellenére is. Ez arra enged kovetkeztetni,
hogy a zold gyik UV-szinezete kevés energidt és/ vagy tapanyagot igényel, és a fiziologias
allapot mas komponensei hathatnak ra. Tovabbi vizsgélatok sziikségesek annak a kideritésére,

vajon (i) az élettani allapot milyen aspektusat jelzi a naszidészakban fejlesztett UV-szinezet,
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(i) a melanin szinezetnek, mint kriptikus szignalnak van-e szerepe a szexudlis szelekcidban,
(iii) vannak-e egyéb szinezeti jellemz6k, amelyek a kondicioban mutatkozo varianciat
magyarazzak és (iv), a természetben az UV-szinezet kialakuldsa Osszefliggést mutat-e a
koratavaszi id6jarassal/ hdmérséklettel.

Az anyai befektetés tekintetében elsdsorban a himek UV jelzésein alapuld ndstény
preferencia generaciokon ativeld hatédsait tervezem tovabb vizsgalni. A preferencia hatdsara
megndvekedd anyai befektetés sokszor pozitiv hatassal van az utédok tulélését befolyasold
tényezOkre, mint példaul a keléskori testtomeg és kondicid vagy a novekedési rata, igy az
attraktivabb himektdl szarmazé utddok jobb mindségliek lesznek. A jelen disszertacidban
kozolt vizsgalat mintegy megallt a legegyszerlibb szinten: a tojdsok szamanak és méretének
szintjén. A kisérletnek ugyanakkor részét képezte a tojasok mesterséges kikeltetése, majd ezt
kovetden az utdédok morfologidjanak, élettani teljesitményének és viselkedésének keléskori €s
korai novekedési szakaszbeli mérése is. Az adatok feldolgozasa jelenleg is folyamatban van.
Egy masik tovabblépési lehetdséget jelent a tojasba allokalt mikrotapanyagok megismerése,
amelyet szintén célul tliztem ki a kutatds megkezdésekor, ezek értékelése szintén jelenleg is
zajlik. Szamos vizsgalat mutatta meg bizonyos antioxidansok (pl. karotinok) szerepét a sziilo1
raforditasok ¢és az eltéré utdédmindség kapcsolataban, és felfedték a karotinok antioxidans,
embrioveédo és génexpressziod szabalyozo hatasat. Mivel hozzaférhetdségiik limitélt, a tojasba
val6 allokalas komoly megterhelést jelent az anya szamara, hiszen sajat raktdrait diriti ki a
tojasban valo felhalmozassal, s igy csokkenti a sajat ellenalloképességét. A kiilonbozo
attraktivitast ~ himektdl szarmazo  fészekaljakban taldlhaté  tojasok  makro- ¢és
mikrotapanyagtartalmanak mindségi €s mennyiségi analizisével az anyai allokacid
hosszutavu, a kelést koveté novekedési periodusban varhatd hatasaira is kovetkeztethetiink,

mint az eltérd apasagh utodok talélése vagy immunaktivitasa..
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Koszonetnyilvanitas

Az értekezés megsziiletéséig vezetd Gton sokan voltak a segitségemre, akiknek — ha
nem is emlitem valamennyiiiket név szerint — halaval tartozom a tdmogatasukért. Elséként
mondok koszonetet témavezetéimnek, Dr. Torok Janosnak és Dr. Herczeg Gabornak, akik
tapasztalatukkal, iranymutatasukkal és kritikaikkal hozzdjarultak a szakmai fejlédésemhez, €s
veégso soron az értekezés elkésziiléséhez.

Torok Janos ,Tanar Ur” azota a témavezetdom, midta eloszor jelentkeztem
szakdolgozonak az Allatrendszertani és Okoldgiai Tanszékre. Mind a graduélis, mind a
doktori képzés ideje alatt teljes vallszélességgel tdmogatott engem €s mas hallgatokat is,
sokszor a témavezetOi feladatokon tulmutatdan; az elméleti ismeretek atadasatol kezdve a
kisérlettervezésen és a logisztikan keresztiil az élelmezésiinkig. Egyéb feladatai mellett volt
ideje - és persze lelkiereje — megvitatni a felmeriild problémakat és uj Gtleteket. Nem csak
szakmai tudasa, de tiirelme €s nyitottsaga olyan témavezetémmé tették ezek alatt az évek
alatt, amilyenhez hasonlo szeretnék lenni én is a jovOben.

Koszonettel tartozom Herczeg Gabornak elséként azért, mert lehetdséget adott, hogy
az OTKA palyazatanak keretein beliill végezhessem a vizsgélataimat, és tamogatta a sajat
Otleteim megvalositasat is. Ambicidzussaga €s tapasztalata vitathatatlanul hozzajarultak
kompetitiv képességeim fejlodéséhez, ¢s altala értékes tapasztalatokra tettem szert a
koncepciok litkdztetése, €s a publikalasi stratégia alapvetden fontos tudomanyaban.

Koszondm  tovabba  PhD-s  tarsamnak,  kollégandmnek, lakotarsamnak,
pszichiateremnek ¢és — legfoképpen — baratnémnek, Molnar Orsolyanak, amiért tarsam volt a
nehézségekben és sikerekben, annyi iddn keresztill. Atsegitett a kétségbeesésen, és
megoszthattam vele az 6romomet; és a téle megszokott lelkesedéssel képviselte az ellentétes
allaspontot gyiimdlesdzo és élvezetes koncepciondlis vitaink soran. K6zdsen tapasztaltuk meg
a kisérletezés és terepi munka kellemes ¢és kellemetlen mozzanatait, és egyiitt valtunk didkbol
kutatova. Szerencsés vagyok, hogy mindezt volt kivel megosztanom, és bar most masfelé visz
az utunk, remélem, hogy a baratsag mellett lesz még modunk ismét egyiitt dolgozni.

Halaval tartozom csalddom valamennyi tagjanak, amiért volt tiirelmiik elviselni az
ovoda ota tarto ,allatdilimet”, és nem estek teljesen kétségbe, amikor végiil nem egy ,,rendes
szakmat” valasztottam az érettségi utan. A sziileim minden elképzelhetd modon, erkdlcsileg,

financidlisan, ¢és infrastrukturdlis szempontbol is tdmogattak a tanulmanyaimban.

68



Megengedték, hogy a hazukat kutat6allomassa valtoztassam, és még mindig nem tagadtak ki,
pedig eléfordult, hogy a hiitdjiik tele volt gyikvérrel... Remélem, lehetéségem lesz viszonozni
azt a sok szeretetet és tiirelmet, amivel rendhagyo életmédom kibontakozéasat figyelték, és
elosegitették. Kiilon kdszonetet mondanék nagyapamnak, Kiss Imrének, aki latnoki
képességével megjosolta az ¢életem alakuldsat, amikor azt éllitotta, hogy ,.ez a gyerek egyszer
még biologus lesz”, és tartotta a hatat a csalad tobbi tagja felé a kigyok, békak, egerek, csigak
és egyebek hazahurcolasa miatt. O szerettette és ismertette meg velem a természetet, és
inditott el azon az uton, aminek most fontos dllomasahoz érkeztem. Bar 6 maga mar sajnos
nem tarthatja a kezében, az értekezésemet neki ajanlom.

Szeretnék koszonetet mondani a Viselkedésokologiai Csoport valamennyi tagjanak,
amiért a kérdéseimmel és problémaimmal fordulhattam hozzajuk, és (nem csak) szakmai
tudasukkal, idejiikkkel a segitségemre voltak, a statisztikai kérdésektdl kezdve a
kisérlettervezésen keresztiil a logisztikaig, és azza a helly¢ tették a Tanszéket, ahova 6rommel
jartam dolgozni.

Végiil, de nem utols6 sorban kdszonetet mondok a K6zép-Duna-volgyi Kornyezetvédemi,
Természetvédelmi és Viziigyi Felligyel6ségnek, amiért engedélyével tdmogatta a kisérletek
elvégzését (21765/2007, 15954-2/2008, 31870-3/2009), valamint az OTKA-nak, a kutatas
finanszirozasaért (OTKA-F68403).
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Osszefoglalé

A szexualis szelekcio olyan tulajdonsagokat részesiti elényben, amelyek segitségével az
egyedek novelhetik a szaporodasi sikeriiket. A szaporodo egyedek sajat mindségiiket vizualis,
akusztikus vagy olfaktorikus jellegek, illetve viselkedési formak segitségével jelezhetik. A
jelzések Oszinteségét a kialakitasuk vagy fenntartasuk koltségessége biztositja, mivel csak a
jobb mindségli egyedek képesek azokat intenziven kifejleszteni. Az Oszinte jelzések
lehetGséget teremtenek a néstényeknek a jobb mindségli szaporodd partner kivalasztasara, és
reprodukcios raforditasukat is ennek becslése alapjan tehetik meg. A kiilonb6z6 tipusa
szinezeti jelzések eltérd koltségeket ronak a viseldjiikre, €s igy az egyedi mindség eltérd
aspektusait jelezhetik. A karotin és melanin szinezetek kialakitasahoz kiilonboz6 koltségek
tarsulnak. A strukturalis szinezet kialakitasahoz a pigment alapuakkal ellentétben nem
sziikségesek pigmentmolekuldk, igy kialakitasukat sokaig nem tartottak koltségesnek.

A hiilldk korében az UV-érzékelés konzervativ tulajdonsag, és sok faj ivari
dikromatizmust mutat az UV tartomanyban. Vizsgalataimban manipulativ megkdzelitést
alkalmazva teszteltem a z6ld gyik himek UV tartomanyl naszszinezetének szerepét az intra-
¢s interszexualis szelekcid, valamint az anyai befektetés soran. Az UV-szinezeti szignal
koltségvonzatainak feltarasahoz két alapvetd kornyezeti faktor, a taplalék és a homérséklet
hatasat teszteltem az ivari jelzésen. Eredményeim szerint a himek UV-szinezete preferalt
jelzésnek bizonyult a ndstények parvalasztasa soran, valamint prediktalta a him-him
versengés kimenetét abban az esetben, ha a valasztdé ndstények, illetve a versengd himek
feltehetéen nem donthettek egyéb morfoldgiai kiilonbségek alapjan. Az UV-szinezet
intenzitasat a kornyezeti hdmérséklet befolydsolta, az energiabeviteltdl fliggetleniil. Az anyai
befektetés mintazatait a himek UV-szinezete befolyasolta, mivel a szisztematikusan kizardlag
ebben a morfologiai bélyegben kiilonb6z6 himek koziil valasztott, preferalt himektdl
szarmaz6 fészekaljakban a ndstények nehezebb tojasokat raktak. A himek atlagos testmérete a
fészekaljban talalhat6 tojasok szdmat is befolyasolta.

Els6ként talaltam bizonyitékot az UV-szinezet szerepére a néstények parvalasztasaban
egy hiill6fajnal olyan manipulativ megkozelitéssel, amely az egyéb morfologiai jelzésektdl
fiiggetleniil vizsgéalta a szinezet funkcidjat. Tovabba, példat talaltam arra, hogy egy UV-
szinezeti jelzés egyszerre jatszhat szerepet mind a pdarvalasztasban, mind a him-him
versengésben, ami viszont a Fisher-féle szelekciotol eltérd kialakulast feltételez, és arra utal,
hogy a jelzés valoban Oszinte jelzés lehet. Ezt tdmasztja ald az az eredmény, hogy az UV

jelzés kialakitdsa a magas hdmérséklet hozzaférhetdségétdl, és igy a magas élettani aktivitas
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fenntartasatol fiigg ennél az ektoterm gerincesnél. Ez ugyanis komoly kdltséget jelenthet egy
olyan faj szdmara, amelyik a megfeleléen magas ¢lettani teljesitményhez sziikséges
testhomérsékletet viselkedési termoregulacioval éri el. Az UV-szinezet az anyai befektetés
mintazataira is hatassal volt, ugyanis a néstények a természetes tartomanyon beliil manipulalt
UV-szinezetre mutatott kdzvetlen preferencia alapjan eltéroen fektettek a fészekaljakba.
Mindezek tehat arra engednek kovetkeztetni, hogy a struktarszinezeti jelzések a
pigmentalis szinezettel 0sszemérhetden koltséges, Oszinte jelzések lehetnek, és hatassal

lehetnek az anyai befektetés mint4zataira is.
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Summary

Sexual selection favors traits that make individuals able to increase their reproductive
success. Reproducing individuals can signal their mate quality through various visual,
accoustic and chemical traits or behavioural displays. Honesty of those signals arises from the
cost linked to development or maintainence, thus only individuals of better quality are able to
bear intensive signals. With estimating honest signals, females are able to choose mating
partners of better quality, and adjust their reproductive investment according to their choice of
preference. Colour signals of different types can raise different costs, thus they can signal
different aspects of individual quality. In contrast of pigment based colours, structural colours
do not need pigment molecules, therefore they have previously been decided to be not costly.

All reptile species examined so far are capable of UV perception, and sexual
dichromaitsm in the UV range is present in many taxa. In my studies, | used a manipulative
approach to investigate the nuptial UV colouration of male European green lizards during
intra- and intersexual selection and maternal investment. To investigate the costs of
developing the UV singal, | tested the effect of two fundamental environmental factors, food
and temperature, on the sexual signal. My results demonstrate that the UV colouration of
males is preferred during female mate choice and it predicted the outcome of male contast
when females and males could not make their decisions based on other morphological
differences. Intensity of UV colouration was affected by environmental temperature,
independently of food. Maternal investment was determined by the males’ UV colouration,
because males differed solely in this morphological character, and cluchtes sired by preferred
males included heavier eggs. Clutch size was affected by the mean male body size.

This is the first study to find evidence for the role of UV colouration in mate choice in
a reptile, using a manipulative approach in which the role of the colouration is tested
independently of other morphological traits. Moreover, | have found an example that a UV
trait can be important is both mate choice and male contast, suggesting that its evolution
might be different of Fisherian runaway selection, and can be an honest signal. This concept is
futher strengthened by the result that the development of the UV signal depends on the
availability of high temperature and thus high physiological activity in this ectoterm
vertebrate. This can be of high cost in a species which reaches high body temperature by

behavioural thermoregulation. UV colouration also affected maternal investment, as females
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invested differently into clutches based on the direct preference showed for the UV
colouration manipulated within the natural range.

Taken together, my results suggest that structural colour signals can be as costly as
pigment based colours, thus, they can be honest signals affecting the patterns of maternal

investment.
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