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Osszefoglalas

A szexudlis szelekcié elmélete abbdl a megfigyelésbdl ered, hogy vannak fajok, ahol az
egyik nem képvisel6i (altaldban a himek) feltling jelzésekkel rendelkeznek, amelyek tulélési
esélyeiket csokkentik, de szaporodasi sikeriiket novelik. Ezek a tulajdonsagok &szintén jelzik
visel6jik egyedi mindségét. A pdrvalasztas sordn a valasztod fél (dltaldban a nGstények) ezen
jelzések segitségével valasztja ki azt a himet, amellyel a legjobb mindségl utédokat hozhatja
létre. Ezeket a tulajdonsagokat ivari (szexualis) jelzéseknek nevezziik. A szexualis jelzés tébb
mechanizmus Utjan is kapcsolddhat az egyedi min6séghez. Ezek kozil az egyiket a parazita-
medialt szexudlis szelekcid elmélete (Hamilton-Zuk hipotézis) magyardzza, mely szerint a
parazita fert6zés befolyasolhatja az ivari jelzések kifejez6dését. A rezisztensebb egyedek
szamara kisebb koltséggel jar az él6skodé elleni védekezés, igy tobb energiat képesek a
szexudlis jelzések kialakitdsdba fektetni, mig a kevésbé rezisztens egyedek nem képesek
intenziv jelzések kialakitasara, tehat az intenzivebb ivari jelzések visel6jik nagyobb foku
ellendlld képességét, ezen keresztiil jobb mindségét jelzik. igy ha a néstények az intenzivebb
jelzéseket hordozd himeket részesitik el6nyben, utddaikat nagy valdszinlséggel jobb
genetikai tulajdonsdgokat hordozdé apaval hozhatjdk létre. Korabbi vizsgalatok kimutattak,
hogy a zold gyik (Lacerta viridis) himek ultraibolya-kék torokfoltja pozitivan befolydsolja a
holgyvalasz (interszexualis szelekcid) és a him-him versengés (intraszexualis szelekcid)
kimenetelét is mint tobbszorosen Osszetett, kondiciéfliggs ivari jelzés. Jelen vizsgalatom
célja a Hamilton-Zuk hipotézis tesztelése volt him zéld gyikok vizsgalatdval. Vizsgdlatom
soran 30 ivarérett himt6l vettem vérmintdt a szaporodasi idészak alatt, majd fixalast és
Giemsa-val torténd festést kovet6en mikroszkdp segitségével azonositottam a vérparazitakat.
A prevalencia 96,7% volt, tobb Hameogregaridae csaladba tartozé él6skodst is kimutattam.
Az egyedenkénti fert6zési intenzitds negativ 6sszefliggést mutatott a torok és a has szinezeti
intenzitasaval. Emellett pozitiv 6sszefliggést talaltam a fert6z6ttség és a testméret illetve a
kondicié kozott, tovabbd negativ kapcsolatot az aszimmetria mértékével és a befogdskor
észlelt kullancsok szamaval. A vizsgalat kimutatta, hogy a him z6ld gyikok torokfoltja egy
tobbszorosen Osszetett megbizhatd ivari jelzés, mely informdciot kozvetit a viselGje

egészségérdl a Hamilton-Zuk hipotézissel 6sszhangban.
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Abstract

The theory of sexual selection arises from the observation that one of the genders
(usually males) has showy ornaments in many species, which reduce their survival but
increase their reproductive success. These features can honestly signal their owner’s quality.
During mate choice, the selecting gender (usually females) use these signals to choose the
male which they can produce the highest quality offspring with, therefore these features are
called sexual signals. Sexual signals and individual quality can be connected in various ways.
One possible path is parasite-mediated sexual selection (Hamilton & Zuk hypothesis), which
presumes that parasite infection can influence the elaboration of sexual signals. Antiparasite
defence is less expensive for more resistant individuals, so they can invest more energy into
the expression of sexual signals. Hence, more intensive signals indicate better individual
quality. If females prefer males with intensive signals, their offspring would probably inherit
better genes. Previous research showed that male European green lizards’ (Lacerta viridis)
ultraviolet-blue throat colour affects female mate choice (intersexual selection) and male-
male competition (intrasexual selection) positively, as a condition dependent complex
multiple sexual signal. The aim of this study was to test the predictions of the Hamilton &
Zuk hypothesis on male green lizards. In order to do so, | took blood samples from 30 adult
male green lizards during the breeding season and, after fixation and Giemsa stainting,
identified the blood parasites under microscope. | found different morphotypes from the
Haemogregarinidae family, the prevalence being 96.7%. The infection intensity showed
negative correlation with throat and belly colour intensity in line with the predictions of the
Hamilton-Zuk hypothesis. Furthermore, | found positive correlation between the amount of
parasites and body size and condition and negative correlation with the level of asymmetry
and number of ticks. This study shows that throat patch colour of the European green lizards
is not only a multiple signalling system, but possibly acts as an honest sexual signal of health

state in accordance with the Hamilton & Zuk hypothesis.
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Bevezetés és célkitlizések

A szexualis szelekcid elmélete el6szor Darwin (1871) munkajiban jelenik meg, aki ezzel
magyardazta a szexualis dimorfizmus illetve dikromatizmus kialakuldsat. A szexudlis szelekcié
soran, hasonldéan a természetes szelekcidhoz, egy korlatozottan elérhet6 forrasért zajlik a
versengés, mely ez esetben a szaporoddsi partner. A sikertelen egyedeknek igy nem a
tulélésik, hanem a szaporodasi sikerliik csokkenésén keresztil csokken a ratermettségiik
(Andersson 1994). Darwin elmélete szerint, ha az egy fajhoz tartozé ndéstények és himek
kilénboznek bizonyos morfolégiai, szinezeti vagy egyéb tulajdonsagaikban azaltal, hogy az
egyik nem képviselGin feltlin6 jelzések jelennek meg, akkor ez a kiilonb6z6ség a szexudlis
szelekcid eredménye. Ezek a jelzések feltin6 megjelenésiik, koltséges elGallitasuk vagy
egyéb tulajdonsagaik révén csokkentik visel6jik tulélési esélyeit, ugyanakkor szaporodasi
sikeriiket novelik (Emlen & Oring 1977).

A szexualis szelekcidnak két fé aspektusat kilonboztetik meg: a nemen beliili
(intraszexudlis) és nemek kozotti (interszexualis) szelekcidt. EI6bbi esetében azonos nem
allatok versengenek egymassal, mig az utébbi soran a valasztott nem kiizd a valaszté nem
figyelméért és ezen keresztil a parzasi lehet6ségért (Andersson 1994). Azt, hogy melyik nem
a valasztd fél, tobb tényezd hatarozza meg, ezekbdl az egyik a szaporodas koltsége az egyes
nemek szamdra. Bateman (1948) ecetmuslicdkon (Drosophila melanogaster) kisérletesen
bizonyitotta, hogy a himek szaporodasi sikerét a parzdsok szama limitdlja, mig a néstényekét
az, hogy életlik sordn hany ivarsejtet és ez altal hany utédot hoznak létre. Ez azzal
magyarazhatd, hogy a gamétak kozil a ndi ivarsejtek elGallitasa koltségesebb, mint a
himivarsejteké, igy kisebb szdmban termel6dnek (Bateman 1948). Ehhez kapcsolddik a masik
fontos meghatdrozo tényez6, az effektiv ivarardny (operative sex ratio, OSR), mely a
szaporoddképes himek és szaporoddképes ndstények aranyat jelzi (Emlen & Oring 1977). Ez
hatdrozza meg, hogy melyik ivar verseng a masikért és hogy a versengés mennyire intenziv
(Kvarnemo & Ahnesjo 1996). Ha az OSR eltér az egyensulyitél, tehat a himek és ndstények
1:1-es aranya eltolddik valamely fél javara, akkor a tulsulyban 1évé nem képviselGi kdzott
erGsebb kompeticid varhato, igy a szexualis szelekcid is feler6sodik. Az OSR-t befolyasolja a
potencialis szaporodasi rata (potential reproductive rate, PRR), amely az egységnyi idé6 alatt
létrehozott életképes utddok szama (Cluttonbrock & Vincent 1991). Az egyedek szaporodasi

ciklusa két részre oszthatd: szaporoddsra képes (time in) és szaporoddsra nem képes (time
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out) allapotra (Cluttonbrock & Parker 1992). Az utdbbi allapot gyakran eltér a két nem kozott
és a rovidebb szaporodasra nem képes allapottal rendelkez6 nemnek a potencialis
szaporodasi ratdja nagyobb. Ha a szaporoddképes egyedek ivararanya egyenld, akkor a
potencialis szaporodasi ratdban megfigyelhetd ivari kilonbségek fogjak meghatdrozni a
szexualis szelekcio erejét (Kvarnemo & Ahnesjo 1996). Tehat 6sszességében az ivari szelekcid
erdsségét és azt, hogy melyik nem a verseng6é fél, két tényez6 befolydsolja: a két ivar kozotti
szUl6i befektetés kiilonbsége és a szaporoddképes himek és nGstények kozotti arany. Ha a
szUlGi befektetés azonos, akkor az ivari szelekcio kevésbé erés. Ha mindkét ivarbdl azonos
szamu egyed van jelen és a szaporodasi készség egy id6ben jon létre a nGstényeknél, akkor a
szexualis szelekcid erdssége csokken, mig abban az esetben, hogyha a ndéstények nem
azonos idépontban dallnak készen a szaporoddasra, akkor a himek ndstényekért folytatott
harca er6sodik. Nem mindig a nGstény a tobbet befektet6 nem, a mormon ticsoknél
(Anabrus simplex) a himek egy nagy, tdpanyagban gazdag spermatékat képeznek, amelyet a
néstény elfogyaszt. Egy him azonban csak egyetlen spermatékat képes termelni, ezért a
himek a limitalé tényez6k a néstények szamadra, igy a nGstények versengenek egymassal a
himekért (Gwynne 1984). A legtdbb faj esetében azonban a néstény a vélaszto fél, igy az 6
valasztasan mulik, hogy a korlatozott szamu utdédok milyen minGségliek lesznek (Bateman
1948). A szexualis szelekcio er6sségének elsédleges meghatarozdja tehat az anizogamia, és
ennek az aszimmetridnak a hatdsa valtozhat a szil6i gondoskodas, vagy egyéb befektetések
nemek kozti kiilonbségével (Trivers 1972).

A valasztott nem képviselGi a versengés soran feltliné bélyegek, un. ivari (szexualis)
jelzések segitségével igyekeznek elnyerni a valaszté nem tetszését és ez altal szaporodasi
partnerhez jutni (Moller & Pomiankowski 1993). A felt(in6 ivari jelzések azonban jelentds
koltségekkel is jarnak, példaul minél intenzivebb egy allat jelzése, anndl nagyobb lehet a rd
nehezedd predacids nyomas, a jelzés intenzitasaval novekvs tesztoszteron szint csdkkentheti
az immunrendszer hatékonysagat, a feltlné ivari jelzések kialakitasa energetikailag is
koltséges lehet az dllat szamara illetve megndvelheti a viselGje elleni agressziét (Ryan 1988;
Salvador et al. 1996; Kotiaho 2001; Stuart-Fox et al. 2003). Az ivari jelzések tehat egyrészt
novelhetik a viselGjiik szaporodasi sikerét, masrészt csokkenthetik a tulélését.

Az ivari jelzések és a parvalasztas evoluciéjat tobb elmélet is magyardzza. Fisher
(1930) "elfutd szelekcid’ (runaway selection) elmélete szerint egyes ivari jelzések nem dllnak

kozvetlen kapcsolatban az egyedi ratermettséggel, csupan a ndstények kozott megjelené
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preferencia miatt valnak ivari jelzéssé, ahol a preferencia pozitiv visszacsatoldsi események
soran el6segiti az egyre kifejezettebb jelzések kialakuldsat. A néstények, akik az erésebb
jelzéseket mutatd egyedeket valasztjak, kozvetlenil nem profitdlnak ebbél, de him utddaik
hasonld tulajdonsagokat 6rokolhetnek, és ezuton novelhetik azok szaporodasi sikerét (’sexy
son’ hipotézis) (Fisher 1930; Weatherhead & Robertson 1979; Weatherhead 1994). A ’j6 gén’
(good gene) elmélet szerint az intenzivebb ivari jelzésekkel rendelkez6 himek jobb géneket
hordoznak, igy a ndstények jobb genetikai mindségl utddokat hozhatnak |étre ha Gket
valasztjak (Zahavi 1975; Andersson 1982b). A "hatrany-elv’ (handicap principle) (Zahavi 1977)
szerint a megbizhatd jelzések feltétele, hogy eldallitasuk vagy fenntartdsuk koltséges legyen
a visel6 szamdra, igy csak a j6 min6ségli egyedek engedhetik meg maguknak ezen ivari
jelzések kialakitdsat. A rosszabb kondicidban Iév6 egyedek szamara ezeknek a bélyegeknek a
viselése nem megengedhetd, vagy nagyobb koltséggel jar. Az ivari jelzések 'Gszinteségéhez’ a
koltségességiik mellett a koltség egyedi mindség fliggése is hozzatartozik (Grafen 1990;
Johnstone 1995).

Szamos olyan tulajdonsdg ismert, amely a visel6 egyedi min&ségérdl szolgal
informdacidval (Knapp & Kovach 1991; Kotiaho et al. 1998; Olson & Owens 1998). Ezeket az
ivari jelzéseket alapvetéen 3 f6 csoportra oszthatjuk: kémiai, akusztikus és vizualis
szigndlokra. Nagyon sok fajnal ismert a kémiai jelzések, szagok hasznalata, amely informaciot
nyujthat tobbek kozott a vdlasztott fél dominancidjardl (Moller 1989) vagy egészségérdl
(Lozano 1994). Szintén hatékony mddszer a minGség jelzésére az akusztikus jelzések, hangok
hasznalata, mely gerinctelenek koziil a rovarok (Bentsen et al. 2006), gerincesek kozott pedig
leginkdbb a madarak (Aubin et al. 2004) és farkatlan kétéltliek (Welch et al. 1998) korében
elterjedt. Végil a vizualis jelzéseknél megkiilonboztetiink morfoldgiai (Andersson 1982a) és
szinezetei szignalokat (Kodricbrown 1985), utébbiakon belil pedig pigment-alapu (Steffen &
McGraw 2007) és strukturadlis szinezeteket (Keyser & Hill 2000) kilénithetiink el. Az el6bbi
esetében a kiilonb6zé pigmentek (pl.: karotenoid, melanin, porfirin) hozzak Iétre magat a
szint, és ezek koncentracidja hatdrozza meg a szinezet intenzitasat (Saino et al. 1999).
Jellemz6en pigment-alapu szinek a voros, fekete barna és sarga. A strukturdlis vagy fizikai
szinezet specialis pigmentek nélkil jonnek létre, kilonbozs fénytors rétegekrdl visszaverddo
hulldmhosszok interferencidja révén, ilyenek példaul a kék és az ultraibolya (Grether et al.
2004). Utébbiakat régebben nem tartottdk mindségjelz6 bélyegnek, hiszen ezek

kialakitdsahoz nincs sziikség olyan koltséges biokémiai folyamatokra mint a pigmentek
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el6allitasa soran (Prum & Torres 2004; Prum 2006). Ez a nézet azonban megvaltozott miutan
tobbszor bebizonyitottdk, hogy a strukturdlis szinezetek el&allitasa és viselése egyarant
koltségekkel jar (Prum 2006), tovabba kondiciéfiggd (Keyser & Hill 2000) és kornyezeti
hatdsok altal befolyasolt (Bajer et al. 2012). Tehat a strukturalis szinezet a pigment-alapu
szinekhez hasonldan Gszinte jelzésként funkcionalhat.

Amennyiben az ivari jelzések Gszintén jelzik visel6jik egyedi min&ségét, a jelzéseket
figyelembe véve a vdlaszté nem képvisel6i megbecsilhetik a valasztott nem egyedeinek
tulajdonsagait, és jobb min6ségli partnerekkel hozhatjdk létre utddaikat (lwasa &
Pomiankowski 1999). Egy jobb min&ségli partner kivalasztdsa kozvetlen és/vagy kozvetett
hasznot jelent a vdlasztd nemnek: kozvetlen haszon lehet a jobb minéségli terilet
forrasaihoz valé hozzaférés (Calf et al. 2003) vagy a him jobb utédgondozd képessége
(Buchanan & Catchpole 2000; Sanz & Garcia-Navas 2011), mig kdzvetett haszon az utédokba
orokitett jobb tulajdonsagok dsszessége (Ryder et al. 2010).

Gyikok esetében a szinezet jelezheti a him szocidlis helyzetét (Healey et al. 2007),
harcképességét (Stapley & Whiting 2006), harapasi erejét (Huyghe et al. 2009) és a
kondicidval is 0sszefliggésben allhat (Molnar et al. 2012). A j6 mindség azonban nemcsak jé
kondicidt és egyéb tulajdonsagokat, hanem példaul a j6 mindségl territérium fenntartasat is
jelentheti, hiszen egy jobb forrdsokkal rendelkezé teriilet tobb elérhet6 energiat biztosit a
tulajdonos és a vele parba allé néstények szdmdra (Kotiaho 2000). Az egyedi mindség
tovabbi fontos meghatarozéja lehet az egészségi allapot, tehat a fert6zésekkel szembeni
védekezés képessége is (Saks et al. 2003).

A parazita fert6zés szexualis jelzésekre és interszexudlis szelekciéra gyakorolt hatasat
Hamilton és Zuk (1982) hipotézise irja le. A hipotézis abbdl indul ki, hogy a patogének és
parazitdk elleni védelmet biztositd rezisztencia gének befolyasoljak az egyed ratermettségét,
igy az azokat oroklé utdédokét is. A gazda és parazita kozotti kapcsolat a kialakuld ko-
adaptacids ciklusok miatt folyamatosan valtozik, biztositva az egyedi ratermettséget
befolydsold genotipusok variabilitasat. Az elmélet olyan parazita szervezeteket feltételez,
amelyek csak legyengitik a gazdaszervezetet, de nem okozzak annak pusztuldsat, hiszen ha a
gazda id6 el6tt elpusztul, nem johetnének létre ko-adaptdcids ciklusok. Az elmélet harom
altalanos feltételen alapszik. Els6ként a parazita artalmas kell, hogy legyen a
gazdaszervezetre, tehat negativan kell befolyasolnia annak tulélését vagy szaporodasi sikerét.

Masodszor, a parazitafert6zésnek befolyasolnia kell a himek egyes szexudlis jelzéseinek

Oldal: 8/29



Meészdros Bogldrka Vérparazitdk és egyedi minéség, 2012

kifejez6dését. A harmadik feltétel szerint a néstények érdeke, hogy a kevésbé parazitalt
himeket valasszak (Clayton 1991).

A hipotézis eltér6 megallapitdsokat tesz az alacsony illetve magas prevalenciat mutato
fajokra, és megkulonboztet fajok kozotti (interspecifikus) és fajon belili (intraspecifikus)
predikciokat. Az interspecifikus predikcido szerint a patogéneknek jobban kitett fajok
himjeinek kifejezettebb jelzéseket érdemes kialakitani, hogy a ndstények pontosabban
becslilhessék egészségi allapotukat és ezen keresztlil min6ségiiket. Tehat azok a fajok,
amelyek parazitdinak prevalencidja nagyobb, fejlesztik a legfeltlin6bb szexualis jelzéseket.
Ennek a predikcidonak az az elképzelés az alapja, hogy a parazita fert6zottség fajok kozotti
kilonbsége egyben eltér6 szexualis szelekcids nyomdashoz is vezet, és emiatt alakul ki az ivari
bélyegek kifejezettségében interspecifikus variancia, ezt nevezik parazita-medialt szexualis
szelekcionak. Az intraspecifikus predikcié szerint a magas parazita prevalenciat mutaté fajok
egyedei kozlil a rezisztensebb dllatoknak kevesebb energidt kell a parazitak elleni
védekezésre forditaniuk, igy tobb energiat allokdlhatnak szexualis jelzéseik kifejlesztésébe és
ezdltal intenzivebb szigndlokat viselnek, mint fert6zottebb fajtarsaik. A vdlaszté nemnek
tehat azon egyedekkel érdemes utddokat Iétrehozni, amelyek a fert6zés ellenére is intenziv
szignal kifejlesztésére képesek, mivel ezek genetikai rezisztencidjukat utédaikba is
tovabborokithetik.

Hamilton és Zuk elméletiiket madarakon tesztelték (Hamilton & Zuk 1982), de a tovabbi
kutatasok mds allatcsoportokra is kiterjedtek. Guppikon (Poecilia reticulata) végzett
vizsgdlatok soran igazoltdk, hogy a himek Camallanus cotti és Gyrodactylus sp. parazita
fert6zottsége és a madsodlagos szexualis karaktereik intenzitasa Osszefliggésbe hozhatd,
valamint a néstények a kevesebb parazitdt hordozé himeket vélasztottdk (Kennedy et al.
1987). Ez a tanulmany tehat tdmogatja a Hamilton-Zuk hipotézis intraspecifikus predikciéit.
Az elmélet tesztelése a mai napig tart, de az eredmények ellentmondasosak. Madarak
esetében a tollazat karotinoid alapu szinezete és ennek telitettsége tobb vizsgalat szerint is
negativ 6sszefliggésben all az endoparazita fert6zottség intenzitasaval (Brawner et al. 2000;
del Cerro et al. 2010). S6t, szirti galambokndl (Columba livia) az ektoparazitdk szama
(kGlonboz6 tolltetvek: Columbicola columbae, Campanulotes bidentatus) és a himek
szaporodasi sikere is szoros Osszefliggést mutatott, mivel a tojék a kevesebb parazitat
hordozd himeket valasztottak (Saks et al. 2003). Ezeknek az eredményeknek ellentmonddan

a kék lugasépitén (Ptilonorhynchus violaceus) végzett kutatdsok eredményei szerint nincs
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szoros Osszefliggés a tollazat fényessége és a parazita fert6zottség kozott, raadasul azok a
himek, akik kevesebb parazitat hordoztak, kevésbé voltak sikeresek a szaporoddsban (Borgia
1986; Borgia & Collis 1990).

A hill6fajokon végzett tanulmanyok eddig nem taldltak a Hamilton-Zuk hipotézisnek
megfelel6 Osszefliggéseket a parazitdk és a szexudlis jelzések kozott. Példdaul a nyugati
sovényleguan (Sceloporus occidentalis) esetében bebizonyitottdk, hogy a fert6z6tt himek
sokkal sotétebb ventarlis szinezettel birtak, kevesebb id6t toltottek szocialis interakciokkal
valamint aldrendeltebb helyzetben voltak, mint a nem fert6z6tt egyedek (Schall & Dearing
1987; Schall & Sarni 1987; Ressel & Schall 1989). Schall és Staats (1997) 29 Karib-szigeteken
él6 Anolis fajndl vizsgalta a Hamilton-Zuk hipotézis interspecifikus predikcidit, miszerint
azoknal a fajoknal, ahol a toroklebernyeg és a hat szinezete sokkal élénkebb, a prevalencia is
nagyobb, ezt azonban az adataik nem tamasztottak ala.

A z6ld gyik (Lacerta viridis, Laurenti 1768) egy kivalé modellfaj a Hamilton-Zuk hipotézis
tesztelésére, mivel a himek torokfoltja intenziv kék és ultraibolya [UV] (Id. Bajer et al. 2010)
szinezetet Olt a szaporodasi idészakban, amelyrél a hill6k kozott egyediilalléan sikerilt
bizonyitani, hogy fontos szerepet jatszik a holgyvalaszban (Bajer et al. 2010) és néhany mas
fajhoz hasonldéan a him-him versengésben is (Bajer et al. 2011), tObbszérésen Osszetett,
kondicid-fliggd ivari jelzésként (Molnar et al. 2012).

Tanulmanyom célja a Hamilton-Zuk hipotézis tesztelése volt him zéld gyikokon az
endoparazita fertGzés vizsgalataval. Vizsgaltam, hogy (i) az ivarérett him zo6ld gyikok
hordoznak-e vérparazitdkat, és ha igen, akkor (ii) milyen taxonokat, (iii) milyen
prevalencidban, és végezetil, (iv) az egyedi fert6zottség intenzitds mutat-e Osszefliggést
kiilonb6z6 szexudlis szelekcid alatt allo szinezeti jelzésekkel és egyéb morfoldgiai és

potencialisan minéségjelz6 karakterekkel.

Anyag és modszer

A vizsgdlt faj

Az altalam vizsgalt zold gyik (Lacerta viridis, Laurenti 1768) hazadnk legnagyobb testi
gyikfaja, amely a nyakorvosgyikfélék (Lacertidae) csaladjaba és a gyikok (Sauria) rendjébe
tartozik. Teljes hossza akdr a 40 cm-t is elérheti, melynek felét vagy tobb mint a felét a

fokozatosan elvékonyodd farok teszi ki. Teste izmos, labai jol fejlettek, feje nagyméretd,
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melynek hatulsé részén fekete félkor alaku foltként lathatd a dobhdartya. Az allatok pupillaja
kerek, a szem irisze sargas szinezetd.

A két nem, ivarérett allatok esetén, konnyen elkiilonithet6: A himek hata, oldala és
l[abaik kils6 felllete vilagos- vagy smaragdzold, melyet szabalytalan, apro, slrlbben vagy
ritkdsabban elhelyezked6 fekete pontok tarkithatnak, de egyes példanyok hatdn két oldalt
végigfutd halvanyzold csik is megfigyelhet6. A himekkel ellentétben a ndstények
hatoldalanak kézépvonalaban vilagos vagy barnas zold sav huzédik végig, melyet két oldalrél
egy-egy drapp csik kovet a fejtél a farok tovéig, majd innen a farok végéig fokozatosan
elhalvanyul. A labak kiils6 fellilete barna szind, és a csikok alatti barna testoldal a has oldal
felé fokozatosan elhalvanyul. Mind a hdaton és a testoldalon szabdlytalan elrendez6dést
kisebb-nagyobb fekete foltok lathatdak. A mells6 és a hatsé végtagok kozott, a testoldal
kozepén, fehéres szinli pontsor huzédik végig. A ndstények kozott talalhatunk olyan

példanyokat is, amelyek hatoldala fekete pikkelyekkel tarkitott egyszind vildgoszéld valamint

1. dbra: Him és néstény zold gyik (Lacerta viridis). A képen jol megfigyelhet6 a himek jellegzetes,
szaporodasi id6szakban mutatott kék torokfoltja.
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a hatoldalon végigfutd két zold csik és a testoldalon taldlhaté pettysor is halvanyabb. A
hasoldal és a labak belsé feliilete himeknél élénksarga, néstényeknél fakdbb szinezetl. A
fiatalok szinezete eltérG az ivarérett allatokétdl, testlink kozépbarna, fekete pettyekkel és a
hatukon végigfutd két csik vildgosbarna szinl és a testoldalon taldlhaté fehéres pontsor jol
kivehetS. Szaporodasi idGszakban a himek torka élénk kobaltkék szinbe valt, amely a nyar
végére kékesfehérré alakul. Ez az UV és kék tartomdnyban erdsen reflektald szinezet az alsé
és fels6 ajakra, a fej oldalso részén pedig egészen a dobhdrtya és a szem vonalaig kiterjedhet.
A ndstények ajka és torka piszkosfehér szind, gyakran fekete pontokkal (1. dbra).

A z6ld gyik hazdnk egész terliletén valamint Kozép és Dél-Eurdpa nagy részén
megfigyelhetd, elterjedése keleti hatara Torokorszagban Anatélia északi része, nyugat felé
megtaldlhatd Ausztridban, Németorszagban, Svajcban és Franciaorszag nagy részén is, mig
dél felé a Balkanon, Olaszorszagban és az Ibériai-félsziget északi részén talalkozhatunk a fajjal.
J6 alkalmazkoddképessége miatt mindenféle kitett, napsitotte teriileteken, erd&széleken,
domboldalakon, sziklagyepeken eléfordul, a sok buvdhely miatt kedveli a gyepcserjésekkel,
vagy kisebb facsoportokkal tarkitott mozaikos él6helyeket, de az ember jelenlétét is elviseli
és akar kertekben is megtelepedhet.

A z0ld gyik nappal aktiv gyikfaj, egészen sotétedésig mozog, majd éjszakara
visszahuzddik valamelyik rendszeresen haszndlt buavohelyére, amelyet ragadozd veszély
esetén is hasznal. A tébbi gyikfajhoz képest viszonylag késén, aprilisban jon el6 a telelésbdl
és egészen oktoberig aktiv. Taplalékként saskakat, kisebb rovarokat, pékokat fogyaszt, de
kisméretld ujszUlott ragcsaldok és fiatal gyik is szerepelnek étrendjében. Szaporodasi
id6szakuk aprilis kozepétdél majus végéig tart, a himek egymassal versengenek a
néstényekért. Egy him tobb nésténnyel is parosodhat, a néstények pedig mozgasban vannak
a himek teriletei kozott. Junius elején a néstények a sajat maguk altal asott fészekbe 5-15
tojast raknak le, amelyek hémérséklettél fliggben 60-80 napig fejlédnek. A kikel6 kis gyikok
mar onalléan képesek taplalkozni és aprd rovarokat, larvakat fogyasztanak. A fiatal allatok
két éves korukban valnak ivaréretté. Ragadozodik kozé siklok, gdlyak, gébicsek valamint rokak
és mas ragadozd emlBsok is tartoznak. A zold gyikok téli hiberndcidja oktéber elején-kdzepén
kezdddik, a telet fagymentes helyeken, foldalatti tiregekben, elhagyott vakondjaratokban,

gyokerek kozott, farakasok alatt, de akar pincékben is t6lthetik.
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Terepi mintavétel

2010 parzasi
id&szakaban 30 ivarérett him
allatot fogtam be
Tapidszentmarton kozelébdl
(47°20'25" N, 19°47'11" E)
(2.dbra). Digitalis toldméré
segitségével, 0,01 cm-es
pontossaggal lemértem
minden egyed torzshosszat

(az orrcsucstdl a  kloakaig

meért tdvolsag; SVL),

2. abra: Az allatok befogasanak helye, Tapiészentmarton.

fejhosszat (orrcsucs és utolsé

fejtetSi pajzs kozti tdvolsdg; HL), fejszélességét (temporalis pajzsok kozti tavolsag; HW),
fejmagassagat (alsé allkapocs pereme és fejtet6 kozotti tdvolsag; HH), farok hosszat
(klodkatdl farok csucsaig mért tavolsag; TL), valamint analitikai mérlegen 0,01 g pontossaggal
a testsulyat (BW). Ezt kdvetéen megszamoltam a jobb és bal oldali femoralis pérusokat, majd
ezek kilonbségével jellemeztem az aszimmetria mértékét. A femoralis pdrusok sok gyikfajra
jellemz6ek, a combok belsejében taldlhaté holokrin mirigy kivezet6 nyilasai. Az itt
kivalasztott feromonok fontosak a nemek kozotti kommunikacidban (z6ld gyik: Kopena et al.
2011). Az aszimmetridnak harom f6 tipusa kilonboztethet6 meg: fluktualé aszimmetria
(tokéletes szimmetriatdl valé random eltérés valamely oldalra), direkcionadlis aszimmetria
(egy meghatdrozott oldal felé iranyulé aszimmetria) és antiszimmetria (aszimmetria mindig
megfigyelhet6, de véletlenszer(i oldalon) (van Valen 1962; Palmer & Strobeck 1986). A
fluktudld aszimmetria esetében a tokéletes bilateralis szimmetriatél vald eltérés valamilyen
fejl6dési zavarbdl adddik és a fejlGdési instabilitas jelz6je, mig a masik két aszimmetria-forma
a normal fejl6dés része és jérészt adaptiv evollcié eredménye (van Valen 1962; Palmer &
Strobeck 1986; van Dongen 2006). A zold gyikok femoralis pdrus-szdmdanak eltérését
direkcionadlis aszimmetria okozza (Molnar et al. 2012), igy a két oldal pérusszamanak elGjeles
kilonbséget hasznaltam. Végil az egyedeken taldlt ektoparazitdk (Ixodes sp., Ixodidae)

szamat is feljegyeztem.
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Spektrofotometrias mérések

A torok és a has szinezetét hordozhaté spektrofotométer (Ocean Optics USB 4000)
segitségével mértem, melyet DT Mini-2-GS tipusu, deutérium és halogén izz6 fényforrassal
és QR400-7-SR/BX tipusu optikai szallal szereltem fel, mely konstans 90°-ot zart be a mért
terlilet felszinével. A mlszer az egyes hulldmhossztartomanyokon meért visszaver6dés
(reflektancia) aranyat méri 320 és 700 nm kozott. A méréshez WS-1 tipusu fehér standardot
hasznaltam, illetve minden beérkezs fény kizarasaval allitottam el6 a fekete standard értéket.

Mind a torkon, mind a hason harom fliggetlen mérést végeztem random pontokon,
majd a méréseket minden egyednél testtajanként atlagoltam. Az atlagolt adatokbdl a
kovetkez6 véltozokat szamoltam (Bajer et al. 2010, 2011; Molnar et al. 2012):

e Teljes intenzitds (total brightness): A visszaver6dé atlagos fénymennyiség a teljes
spektrumon (Rz320.700)-

e Relativ UV intenzitds (UV chroma): Az UV tartomdanyban visszavert fénymennyiség
aranya a teljes atlagos intenzitds fliggvényében (R320-200/R320-700).

e Relativ kék intenzitds (blue chroma): A kék tartomanyban visszavert fénymennyiség
aranya a teljes atlagos intenzitas fliggvényében (Rago-290/R320-700).

e Relativ zold és sarga intenzitas (z6ld-sarga chroma): A z0ld és sarga tartomanyban
visszavert fénymennyiség aranya a teljes atlagos intenzitas fliggvényében (Raso-
600/ R320.700).

A torok esetében a teljes intenzitast, és a relativ kék és UV intenzitdst, a has esetében a

teljes intenzitast, és a relativ UV és zo6ld-sarga intenzitast hasznaltam.

A fertézési prevalencia és intenzitds becslése

Annak érdekében, hogy meghatarozzam az endoparazitdk faji hovatartozasat és
mennyiségét, az allatok hasi oldalanak bér alatt futd érhalézatabdl vérmintat vettem. A
vérvétel steril tlk segitségével tortént, a kiserken6 vércseppet 75pul-es, heparinizalt
hematoldgiai kapillarissal (Hischmann Laborgerate GmbH & CO.KG, Eberstadt, Németorszag)
szivtam fel, majd targylemezre fujva vérkentet készitettem belGle (3. dbra). Szdradas utan a
keneteket metil-alkoholban fixaltam min. 1 percig, majd 50 percre Giemsa oldatba meritve
festettem meg. A preparatumokat mikroszkdp alatt vizsgaltuk. A rendszertani besoroldst a

parazita sejtek morfotipusairdl készilt felvételek alapjan Prof. Joseph J. Schall-al, a Vermonti
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Egyetem (University of Vermont, Burlington, Vermont, Egyesiil Allamok) parazitoldgiai

laborjanak vezetdjével egylittm(ikodve végeztiik.

3. abra: A vérvétel az allatok hasi érhalézatabdl tortént steril tiik és kapillarisok
segitségével.

A fert6zési intenzitast egyedenként, az egységnyi vorosvérsejtre esd parazita sejtek
szamaval jellemeztiik. Ehhez el6szor meghataroztuk a vorosvérsejtek sirlségét az adott
kenetben: négy, véletlenszerlen kivalasztott |atétérben ezerszeres nagyitasnal leszamoltuk a
vOrosvérsejteket, majd ezeket atlagoltuk. Az atlagolt értéket egy kalibracids gorbére illesztve
(4. dbra) kiszamoltuk azt az id6t, ami alatt egyenletes, lassu sebességgel mozgatva a kenetet
és leszamolva az ekozben észlelt parazitdkat, a vérparazitdk szamdrdl megbizhatd, és az
egyedek kozott Osszehasonlithatéd becslést kapunk. Harom, véletlenszerl helyen kezdett
mérésbdl becslilt értéket atlagoltunk minden egyednél a végleges fert6zési intenzitds
meghatarozasahoz. A nagy variancidju kenetsl(ir(iség vizsgalatdhoz haszndlt mdodszert Prof.

Joseph J. Schall-al k6zésen dolgoztuk ki.
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4. abra: Kalibracids gorbe a vérkenetek vorosvérsejtsiirlisége alapjan szamolt szkennelési id6hoz.

Statisztikai modszerek

A himek fejhossza, fejszélessége és fejmagassaga szorosan Osszefligg egymadssal, ezért
ezeken f6komponens analizist (Principal Component Analysis, PCA) végeztiink. Az els6
f6komponens sajatértéke 2,83 volt, és a variancia 94,35%-at magyarazta (korrelacidk az
eredeti valtozokkal: fejhossz = 0,97, fejszélesség = 0,97, fejmagassag = 0,96). Igy ennek a
f6komponensnek az étékeit hasznaltuk a fejméret jellemzésére a tovabbi szamitasokban.

A fert6zOttség intenzitdsa és a szinezet, illetve mas egyedi bélyegek kozotti
dsszefliggéseket Altalanos Linearis Modellekkel (General Linear Model, GLM) vizsgaltuk. A
fligg6 valtozonk az egyedenkénti atlagos becsiilt endoparazita szam volt. Ez a valtozé nem
mutatott normal eloszlast, ezért logaritmikus transzformaciénak vetettiik ala. Flggetlen
(magyarazd) valtozok voltak a torzshossz, a relativ fejméret (térzshosszal korrigalt fejméret),
a kondicié (torzshosszal korrigdlt testtémeg), femoralis pérusok szdma, az aszimmetria
mértéke, a torok szinvaltozoi (teljes intenzitas, relativ UV intenzitds, relativ kék intenzitas) a
has szinvaltozéi (teljes intenzitas, relativ UV intenzitds, relativ z6ld-sarga intenzitas) és a
kullancsok szama. A kondicid és a relativ fejméret jellemzésére az adott valtozé és a
torzshossz linearis regresszidjabol szamolt rezidualisokat hasznaltunk, hogy elkeriljiik a
testhossz és a fejméret, illetve a testhossz és a testtomeg korrelaciéjabdél adédo problémakat

(Graham 2003).
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Visszafelé iranyuld lépcsézetes modellszelekciét (backward stepwise model selection)
alkalmaztunk, az egyes valtozékat csokkend P-érték alapjan tavolitottuk el a modellbél, a P <
0,05 kritériumot szem elG6tt tartva. Bar tobb modellszelekciés médszer is létezik, a P-érték
alapjan végzett bizonyult a legkonzervativabbnak (Murtaugh 2009). A hatdsnagysagot
parcialis n’ formaban adtuk meg (Moller & Jennions 2002).

A modellt lefuttattuk testméret f6komponenssel is. Ehhez megvizsgaltuk a fliggé
valtozék korrelacids matrixdt, amely kimutatta, hogy a testméret valtozdi (térzshossz,
testtomeg, fejhosszusag, fejszélesség, fejmagassag) szorosan Osszefliggenek egymassal (r >
0,802 p < 0,001). Ezeken az 6sszefliggs valtozdkon f6komponens analizist végeztiik, melybdl
az els6 fékomponens sajatértéke 4,615 volt és a variancia 92,30 %-at magyarazta
(korrelacids értékek: SVL=0,92, BW=0,99, HH=0,96, HL=0,98, HW=0,94). Az altaldnos lineadris
modellel igy kapott 6sszefliggések iranya megegyezett az eredeti modell eredményeivel,
azonban ebben az esetben a kondicié és a torzshossz parazita fert6zottséggel mutatott
egyedi Osszefliggéseirdl értelemszerlien nem kaptunk informacidt, igy csak az elsé modell
eredményeit kozoljik és interpretaljuk.

Az elemzésekhez az SPSS 19 for Windows programot hasznaltuk (SPSS Inc., Chicago,

lllinois, Egyesiilt Allamok).

Eredmények

A vérmintak elemzése sordan négy eltér6 morfotipust kilonitettiink el, melyek a
Haemeogregarinidae csaldd tagjainak bizonyultak. Pontos faji elkilonitésiik mddszertana
jelenleg is kifejlesztés alatt all, igy egyelGre csak morfotipus szerinti elkiilonitésik lehetséges
(5. dbra). Az altalunk vizsgdlt egyedekben taldlhato él6skddék prevalencidja 96,7% volt, ami
kiemelked6en magas érték. A morfotipusokat az analizisekben egyiitt kezeltiik.

A vérparazita fert6zottség mértéke szignifikdns osszefliggést mutatott egy sor szinezeti
és morfoldgiai valtozdval, valamint az ektoparazitak szamaval (1. tdbldzat). A szignifikancian
tul a hatasnagysagok is magasak voltak (0,23-0,69), azaz igen erGs 6sszefliggésekrdl van szé.
A torok és a has teljes intenzitdsa egyarant negativan flggott Ossze az élGskodbk
mennyiségével, tehat a fert6z6ttebb egyedek torka és hasa fakdbb szinezet( volt (6. dbra).
Az endoparazita fert6zottség pozitiv 6sszefliggést mutatott a testhosszal és a kondicidval,

vagyis a nagyobb és jobb kondiciéban |évé egyedek tobb parazitat hordoztak (6. dbra). Az
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endoparazita fert6zottség és az aszimmetria mértéke kozott negativ Osszefliggés
mutatkozott, azaz a bal oldalukon tébb femoralis pérust hordozé egyedek tébb parazitdval
terheltek (6. dbra). Végil a kullancsok és a vérparazitdk szama is negativ Osszefliggést

mutatott: a tébb ektoparazitaval rendelkez6 himek kevesebb endoparazitaval fert6zottek (6.

dbra).
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5. dbra: Vérmintakban talalt Haemogregarinidae csalad morfotipusai

1: Haemo A; 2: Haemo B; 3: Haemo C; 4: Haemo D

Magyarazé valtozék B SE F df./df» P parcidlis n?
Testméret (SVL) 0,014 0,006 4,845 1,16 0,043 0,232
Kondicié 0,128 0,024 28,923 1,16 <0,001 0,644
Relativ fejméret -0,073 0,288 0,065 1,10 0,804 0,006
Femoralis porusszam -0,023 0,032 0,554 1,13 0,470 0,041
Aszimmetria mértéke 0,014 0,006 11,669 1,16 0,004 0,422
Kullancs szam -0,050 0,009 31,631 1,16 <0,001 0,664
Torok teljes intenzitasa -0,200 0,008 6,058 1,16 <0,001 0,690
Torok UV intenzitdsa 0,210 0,961 0,048 1,11 0,831 0,004
Torok kék intenzitdsa -0,235 0,693 0,115 1,12 0,740 0,010
Has teljes intenzitasa -0,024 0,004 35,621 1,16 <0,001 0,690
Has UV intenzitasa -0,639 0,828 0,597 1,14 0,453 0,041
Has z6ld-sarga intenzitasa -1,835 1,288 2,029 1,15 0,175 0,119

1. tablazat: Az endoparazita fertGzottséget befolyasolé tényezdket tesztel6 Altalanos Linearis Modell
eredményei modellszelekcié utan. A nem szignifikans eredmények a kivétel el6tti formaban vannak

bemutatva. A szignifikdns eredmények 'kovér’ betlitipussal vannak jellve. A szignifikancia-szint (P)
mellett a hatasnagysag is fel van tiintetve (parcidlis n°).
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6. abra: Endoparazita fertGzottség és mindGségjelz6 bélyegek 0Osszehasonlitasa: (a) torok
szinintenzitdsa, (b) has szinintenzitasa, (c) torzshossz (SVL), (d) kondicid, (e) aszimmetria mértéke és
(f) ektoparazitak szama. Az endoparazita fert6zés jellemzésére modell-rezidualisokat hasznaltunk (az
aktudlisan abrazolni kivant magyarazé valtozon kivil az osszes szignifikans hatasra korrigaltunk).
Megjegyezziik, hogy a tobb helyen is megfigyelhet6 kiugré pont (outlier) egy egyedhez tartozik, és az
analiziseink ennek az egyednek a kihagyasaval is ugyanazt az eredményt adtak.
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Diszkusszio

A vérkenetekben a Haemogregarinidae csaladba tartozé morfotipusokat talaltunk. Ezek
a parazitdk fbéleg hidegvérliek vérében él6skddé eukaridta egysejtiiek, melyek a
vorosvérsejtekben telepszenek meg. A haemogregarin vérparazitdk (phylum Apicomplexa,
suborder Adeleorina) a hiill6k kérében igen elterjedt él6skod6k. Az Adeleorina alrend tobb
csaladot foglal magdban, melyek kozil a hdrom legfontosabb a Hepatozoonidae,
Karyolysidae és a Haemogregarinidae. A Haemogregarinidae-hez tartozd fajok sokszor
teknésoket és olyan hulléket fert6znek, amelyek kontaktusba keriilnek a f6 vektorral, a
pidcaval, a Hepatozoon fajokat kiilonb6z6 vérrel taplalkozo izeltlablak, példaul szunyogok,
kullancsok, atkak terjesztik, a Karyolysus fajok f6 vektorai pedig az atkak, de mindharom
csalad fajai megtaldlhatdk szarazfoldi fajokban és alternativ vektorokban is (Sam R. Telford
2008). Haemogregarinokat zold gyikokndl még nem talaltak, ellenben mas nyakorvosgyik-
félénél (Lacertidae) igen, példaul az elevensziilé és fiirge gyiknal (Zootoca vivipara, Lacerta
agilis) (Majlathova et al. 2010), fali gyiknal (Podarcis muralis) (Amo et al. 2005), ibériai fali
gyiknal (Podarcis bocagei) (Roca & Galdon 2010) és az ibériai hegyi gyikndl (Lacerta
monticola) (Amo et al. 2004) is.

A haeomgregarinok gazddara kifejtett hatasa kevéssé ismert. Alacsony intenzitasu
fert6zés esetén nem befolyasolja a gazda egészségét vagy vérkémidjat, nagyobb intenzitasu
fert6zés esetén viszont a protozoa csokkenti a vér oxigénszallité képességét (Caudell et al.
2002). Kifejtett hatasukat elevenszilé gyikon (Z. vivipara) viszgaltak, ahol azt taldltak, hogy a
fert6z6tt egyedek vérének hemoglobin koncentracidja lecsokkent, éretlen vorosvérsejt
szamuk megnoévekedett, valamint csokkent oxigénfelvétel és lassabb mozgas volt jellemzé
rajuk (Oppliger et al. 1996). A gazdaszervezetben negativ kapcsolat (trade-off) alakul ki a
parazitdval szembeni immunoldgiai védekezés és a szaporodasba fektetett energia kozott,
mivel az él6skodé ellen kialakitott adaptivimmunvalasz energiaigényes folyamat (ennek jele
lehet példaul a csokkent kondicid, amely a masodlagos fert6zés elleni védekezés koltsége)
(Olsson et al. 2005). Kiilonb6z6 kutatdasok bebizonyitottak, hogy a haemogregarin él6skoddk
szamos életmenet komponenst befolydsolnak, mint példaul a testtdmeget (Amo et al. 2004),
mortalitdst (Sorci 1996), szinezetet, femoralis szekrécidé 0sszetételét (Martin et al. 2008) vagy

autotdmia utani farok regeneraciét (Oppliger & Clobert 1997).

Oldal: 20 / 29



Meészdros Bogldrka Vérparazitdk és egyedi minéség, 2012

A mintdamban a vérparazitdak prevalencidja 96,7% volt, ami igen magas érték. A
Hamilton-Zuk (1982) hipotézis szerint a magas parazita prevalenciaval rendelkezé fajoknal
kialakuld feltlin6 bélyegek intenzitdsa az egyed minGségével egyltt né, tehat a vizsgalt
fajunkra vonatkozoé intraspecifikus predikcié szerint azon him z6ld gyikok rendelkeznek majd
intenzivebb szinezeti bélyegekkel, amelyek jobb min&ségliek és kevesebb parazitaval
fert6zottek. Az dltalam vizsgalt him zold gyikoknal az endoparazita fert6zés mértéke mind
szinezeti, mind az egyedi min&séghez kothet6 tulajdonsdgokkal er6s 0Osszefliggéseket
mutatott. Az ivari jelzésekkel kapcsolatban feltart mintazatok a Hamilton-Zuk hipotézissel
Osszhangban voltak.

Az endoparazitdk mennyisége és a torokfolt, valamint a has teljes szinintenzitasa kdzott
negativ O0sszefliggést kaptunk, ami megfelel a Hamilton-Zuk hipotézis predikcidéjanak a magas
prevalencia esetén kifejlesztett ivari jelzéseket illetGen. Eszerint tehat a fert6zottebb
egyedek fakobb szinezet(i torokfolttal és hassal rendelkeztek. A szinezet és parazita
fert6zottség kozotti kapcsolat oka lehet, hogy az egyes szinezet alapu jelzések az
immunrendszer er@sségét jelzik, az immunvdlasz erGssége pedig jelezheti a genetikai
rezisztenciat bizonyos parazitadk ellen. Fekete rigdk (Turdus merula) esetén kimutattak a
kapcsolatot a csér szinezete és a sejtes immunvdlasz kdzott (Faivre et al. 2003). Az erésebb
karotinoid-alapu tollazati szinezetet kialakité hazi pirdk (Carpodacus mexicanus) himek
rezisztensebbek voltak egy Uj baktérium patogénnel (Mycoplasma gallicepticum) szemben,
mint a fakébb himek (Hill & Farmer 2005). Eredményeim alapjan a him zo6ld gyikok esetében
is feltételezhets, hogy a jobb mindségl himek rezisztensebbek a (szinte minden egyedben
jelen levd) parazitdkkal szemben, igy tobb energidt fordithatnak a szexudlis jelzések
kialakitdsara. A parazita fert6zés a kevésbé rezisztens egyedek szinezetét csokkentheti
azdltal, hogy befolydsolja a termoregulaciét. Ektoterm dllatoknal az energia és tdpanyag
megszerzése mellett fontos a megfelel6 testhémérséklet elérése, hogy felgyorsitsak
anyagcseréjiket és maximalizaljak fiziologias teljesitményliket (Huey & Kingsolver 1989). Ezt
tobbek kozott viselkedési termoregulacioval érik el (Adolph 1990), amely, a befektetett
energia és id6, a megnovekedett predacidés nyomas és a taplalkozastol vagy a szaporodastol
elvett id6 miatt, koltséges az allat szdmara (Huey & Slatkin 1976). Valtozo testhGmérsékletd
allatokndl a fejlédési stabilitas is lehet hémérsékletfliggé és az optimalisnal alacsonyabb

hémérséklet felnGttekben okozhat csdkkent szinfejlédést is (Garcia et al. 2003).
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A zold gyik esetében kisérletesen kimutattak, hogy a torok UV szinezetére a magas
hémérsékleten toltott id6 hatassal van, és azok az egyedek, amelyek tobb idét képesek
magas hémérsékleten tolteni, intenzivebb UV szinezetet tudnak kialakitani (Bajer et al. 2012).
Amennyiben az er6sebben parazitalt egyedek hdszabdalyozasi pontossaga csokken, az dltalam
talalt mintazatra magyarazat lehet, hogy a fert6zés miatt csokkent élettani teljesitmény nem
teszi lehet6vé intenziv szinezet kialakitasat. A hasi szinezet sarga komponense karotinoid-
alapu, amely pigmentek elsésorban a sarga, narancssarga és piros szinezet kialakitasaért
felel6sek (Goodwin 1983). Hill6k korében is megfigyelhet6ek &szinte szinezeti jelzések,
amelyeket ezen pigmentek okozzak (Steffen & McGraw 2007). A karotinoidok
prekurzorainak felvétele a taplalékbdl torténik, ennél fogva a szinezet el6dllitasanak koltsége
két eltéré fazisban jelenhet meg: az egyik a molekuldk kornyezetbdl vald felvételéhez
sziikséges viselkedések és strukturak kialakitdsanak koltsége, mivel a limitalt karotinoid
forras hatrdnyosan befolydsolja a szinezet kialakuldsat (Brush & Power 1976). A masik a
felhasznaldsi fazis, melynek sordn a pigment a szervezetben kiilonb6z6 strukturalis
valtozdsok (prekurzorbdl pigmentté alakulds) utan elszallitédik a kiiltakarédba és ott
felhalmozédik. Tehat megfelel6 mennyiségl elérhet6 pigment esetén is alacsonyabb
intenzitdsu szinezet alakul ki, ha a felhasznalas hatasfokat valamilyen tényez6 gatolja (Hill
2000). A karotinoid-alapu szinezet fejlesztési és fenntartasi koltségeit fajok széles korében
kimutattak (Hill 2006), amely koltségeket a parazitafert6zés megnovelheti, és ez
magyardzhatja a taldlt Osszefliggést. Noha a karotinoid-alapu hasi szinezet szexualis
szelekcidban jatszott szerepét ennél a fajndl nem teszteltiik, mas fajokon bebizonyosodott,
hogy mindkét tipusu szinezet kdzvetithet informaciot a néstények szamdra (McGraw et al.
2002; Budden & Dickinson 2009), igy elképzelhet6, hogy az altalam vizsgélt faj esetén is segit
a hasi szinezet az egyedi minGség becslésében, ehhez azonban tovdbbi vizsgalatok
sziikségesek.

A testmérettel pozitiv Osszefliggést kaptunk: a nagyobb himek tobb vérparazitdval
rendelkeztek. A hiill6k korében a szexualis szelekcid soran elényt jelent a nagyobb méret,
amely jelezheti szocialis statuszukat (Radder et al. 2006), szaporodasi sikertiket (Bull &
Pamula 1996) és korukat, vagyis tulélési sikeriiket is (Hagelin 2002). Ha feltételezziik, hogy a
nagyobb himek egyben id&sebbek is, elképzelhet6, hogy a hosszabb életut sordn a
fert6zésnek tobb ideje volt kialakulni és a parazita szervezetek jobban elszaporodhattak

(Amo et al. 2004). Masik magyarazat lehet, hogy a nagyobb testmérettel rendelkez6 egyedek
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jobban képesek tolerdlni a fert6zést, mivel tobb taplalékot képesek szerezni (Forsman &
Lindell 1993) és ezaltal tobb energiaval is rendelkeznek, mint kisebb tarsaik. Lévén a fert&zés
elleni kiizdelem energiaigényes (Cox et al. 2010), bizonyos mérték(i tolerancia kifejlesztése
esetén a himeknek jobban megéri szexualis bélyegeikbe invesztdlni, mint a fertézés elleni
koltséges védekezésbe.

Tovabbi eredményeim szerint a jobb kondiciéban |évé egyedek tobb parazitat hordoztak.
Ez magyardzhatd azzal, hogy a jobb kondicid elérése érdekében az egyedek sokkal
aktivabbak, mivel tobb energiat forditanak taplalékkeresésre, a fokozott aktivitds viszont
megnoveli a fert6zés kialakuldsanak kockdzatat (Bouma et al. 2007; Leu et al. 2010). Masik
magyarazat lehet, hogy a jobb kondicié megszerzésére képes himek idejik nagyobb részét
képesek parkeresésre, teriilet védésre forditani, és a megnovekedett fertézési intenzitas
ezen tevékenységek koltségeként jelenik meg (Ezenwa 2004). Egy harmadik alternativ
hipotézis az lehet, hogy a kevesebb parazitat hordozé egyedek tobb energiat invesztalnak a
szinezet kialakitasdba, de a szinezet kialakitdsanak vagy hordasdnak koltsége a csokkent
kondiciéban jelenik meg. A kutatécsoportunk kordbbi tanulmanyai kimutattak, hogy a himek
torkanak UV szinezete és a kondicio kozott negativ 6sszefliggés van (Molnar et al. 2012). Egy
ivari jelzés intenzitasa két ellentétes médon is befolyasolhatja a kondiciét. Pozitiv korrelacié
esetén a jobb kondicidban lév6 egyedek magasabb energetikai koltségeket is képesek
elviselni mint rosszabb kondicidval rendelkez6 tarsaik, ezért a jobb kondiciéju himek erésebb
szigndlokat fejleszthetnek (Weiss 2006). Negativ korrelacid esetén az adott jelzés kialakitasa,
fenntartasa és viselése koltséges és csokkent kondicidhoz vezet, amit csak a jobb minGségli
egyedek engedhetnek meg maguknak, ezért a rosszabb kondiciéban |év6 egyedek
fejlesztenek ki intenzivebb jelzéseket (Baird 2008; Molnar et al. 2012). Tehat a z6ld gyiknal a
kondicid feltehet6éen nem a parazita elleni védekezés miatt csokken, hanem a jobb
rezisztencia miatt felszabadult (nem védekezésre forditott) energia a szinezet kialakitasara
forditédik, és ez mutatkozik meg kondicié csokkenésben.

Az aszimmetria mértéke és a fert6zottség kozott negativ Osszefliggés mutatkozott,
miszerint a baloldalon tébb femoralis pdrust hordozé egyedek bizonyultak fertézéttebbnek.
A femordlis porusok szamat illetéen a z6ld gyikok esetében direkcionalis aszimmetriardl
beszélhetiink (Molnar et al. 2012), tehat jelen esetben a baloldalon tobb femoralis pdrust
hordozé egyedek feltehet6en jobb mindséglek. A ’handedness’ elmélete szerint egy

tulajdonsag aszimmetridja egyben mas, ugyanazon az oldalon 1évé szervek aszimmetridjat is

Oldal: 23 /29



Meészdros Bogldrka Vérparazitdk és egyedi minéség, 2012

jelenti (Brown & Wolpert 1990). A voros szalagos siklé (Thamnophis sirtalis parietalis)
esetében szignifikans eltérés van a két oldalon |évé6 szaporitd szervek mérete kdzott, a jobb
oldalon taldlhatd herék, vesék és hemipénisz nagyobb méretlek. Ez az eltérés befolydssal
van a szaporodasi viselkedésre és szaporodasi sikerre is: a jobb oldali hemipéniszt haszndlé
egyedek nagyobb szaporodasi dugdt képesek képezni, amellyel megakaddlyoznak mads
himeket abban, hogy a néstényt megtermékenyitsék, és ezdltal sajat maguk szaporodasi
sikerét novelik (Shine et al. 2000). A direkcionalis aszimmetria az altalam vizsgdlt faj
esetében is lehet el6nyos, adaptiv tulajdonsag és elképzelhetd, hogy a fert6zés ezen el6nyods
aszimmetria koltségeként jelenik meg a zo6ld gyikndl, de a pontos okok kideritésére tovabbi
vizsgalatokra van szlikség.

Az ektoparazitdk szama is negativan fliggdtt Ossze az endoparazita fert6zottség
intenzitasaval: a kevesebb kullancsot hordozé himek t6bb él6skod6t hordoztak. Tudjuk, hogy
a Haemogregarinidae fajok vektora a kullancs (Smallridge & Bull 1999), azonban mar
egyetlen kullancs is bejuttathatja az allat vérkeringésébe az endoparazitat, amely innentdl
kezdve képes a vérben tovabb szaporodni (Roca & Galdon 2010; Al-Ghamdy 2011).
Elképzelhetd, hogy a sok kullancscsipés altal indukdlt immunvalasz miatt csokken az
endoparazitdk szama (Wikel et al. 1997), de ez a feltételezés még tovabbi vizsgdlatokat
igényel.

A kutatdcsoportunk korabbi tanulmanyai szerint a torokfolt UV intenzitasa fontos ivari
jelzés a him zold gyikokndl: (i) a ndstények azokat a himeket részesitik el6nyben a
szaporodas soran, amelyek torokfoltjanak UV szinezete intenzivebb (Bajer et al. 2010) és (ii)
pozitiv hatdsa van a him-him kiizdelmek kimenetelére is (Bajer et al. 2011). A torokfolt
szinezetének kialakitasa koltséges az dllat szdmara (Bajer et al. 2012), ezért megbizhato
informdciét hordoz az allat mindségérél (Molnar et al. 2012). Ezt tdmogatja a jelen
tanulmany is, mely kimutatta, hogy a torokfolt intenzitadsa jelzi viselGje egészségi allapotat.
Eddigi ismereteink szerint ez az els6, hull6kon végzett vizsgdlat, melynek eredményei
tdmogatjak a Hamilton-Zuk hipotézis magas prevalencidju fajok esetére tett predikcidjat,
vagyis a kevesebb parazitaval fert6z6tt egyedek intenzivebb szinezetet képesek fejleszteni,
ezzel jelezvén él6skddbkkel szembeni rezisztencidjukat. Osszességében tehat feltartam egy
potencialis mechanizmust, ami a him z6ld gyikok torokszinezetét Gszinte jelzéssé teszi. Ezen

kivil taldltam még 0Osszefliggéseket a vérparazita fert6zottség és tobb potencialisan
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mindségjelz6 tulajdonsag kozott. Ezen dsszefliggések interpretacidja nem egyértelm(, ezért

tovabbi vizsgalatokat érdemelnek.

Nyilatkozat a palyazé egyéni hozzajarulasardl a palyamiiben leirt

egyéni eredményekhez

Terepi munkaban vald részvétel: allatok befogtam, morfoldgiai és spektrofotometrids
méréseket végeztem valamint a spektrofotometrids adatokat kiértékeltem és a
morfometriai adatbazist elkészitettem.

Laboratériumi mintavétel: A befogott egyedektél a vérmintdkat levettem, azokbdl
keneteket készitettem és megfestettem &Sket, valamint elkészitettem a parazitoldgiai
adatbazist.

Statisztikai  szamitasokban vald részvétel: hozzajarultam az adatbazisok
kiértékeléséhez és végleges eredmények kiszamitdsahoz.

Eredmények értékelésében vald részvétel: a kapott Osszefliggések értékelésében
nyujtott segitségem révén hozzdjarultam a vizsgdlat tudomanyos kontextusba

helyezéséhez.

K6szonetnyilvanitas

Koszéndm két témavezetémnek, Molnar Orsolyanak és Dr. Herczeg Gabornak, valamint

Bajer Katalinnak a kutatasban nyujtott segitségét, és a Viselkedésokoldgiai Csoport tagjainak

és vezetSjének, Dr. Torok Janosnak a tdmogatast. Es végiil szeretném megkdszonni Prof.

Joseph J. Schall-nak a parazitak hatdrozasaban nyujtott segitségét. A kutatast a K6zép-Duna-

volgyi Kérnyezetvédelmi, Természetvédelmi és Viziigyi Felligyel6ség engedélyével végeztiik

(Engedélyszam: 31203-3/2010).

Oldal: 25 /29



Meészdros Bogldrka Vérparazitdk és egyedi minéség, 2012

Irodalomjegyzék

Adolph S.C. (1990) Influence of Behavioral Thermoregulation on Microhabitat Use by 2 Sceloporus Lizards.
Ecology 71, 315-27.

Al-Ghamdy A.O. (2011) A light microscopic study on the haemogregarine species infecting the lizard
Acanthodactylus schmidti from Saudi Arabia. J Egypt Soc Parasitol 41, 7-15.

Amo L., Lopez P. & Martin J. (2004) Prevalence and intensity of haemogregarinid blood parasites in a
population of the Iberian rock lizard, Lacerta monticola. Parasitology Research 94, 290-3.

Amo L., Lopez P. & Martin J. (2005) Prevalence and intensity of haemogregarine blood parasites and their mite
vectors in the common wall lizard, Podarcis muralis. Parasitology Research 96, 378-81.

Andersson M. (1982a) Female Choice Selects for Extreme Tail Length in a Widowbird. Nature 299, 818-20.

Andersson M. (1982b) Sexual Selection, Natural-Selection and Quality Advertisement. Biological Journal of the
Linnean Society 17, 375-93.

Andersson M. (1994) Sexual Selection. Princeton University Press, Princeton.

Aubin T., Mathevon N., Da Silva M.L., Vielliard J.M.E. & Sebe F. (2004) How a simple and stereotyped acoustic
signal transmits individual information: the song of the White-browed Warbler Basileuterus
leucoblepharus. Anais Da Academia Brasileira De Ciencias 76, 335-44.

Baird T.A. (2008) A growth cost of experimentally induced conspicuous coloration in first-year collared lizard
males. Behavioral Ecology 19, 589-93.

Bajer K., Molnar O., Torok J. & Herczeg G. (2010) Female European green lizards (Lacerta viridis) prefer males
with high ultraviolet throat reflectance. Behavioral Ecology and Sociobiology 64, 2007-14.

Bajer K., Molnar O., Torok J. & Herczeg G. (2011) Ultraviolet nuptial colour determines fight success in male
European green lizards (Lacerta viridis). Biol Lett 7, 866-8.

Bajer K., Molnar O., Torok J. & Herczeg G. (2012) Temperature, but Not Available Energy, Affects the Expression
of a Sexually Selected Ultraviolet (UV) Colour Trait in Male European Green Lizards. PLoS One 7.

Bateman A. (1948) Intra-sexual selection in Drosophila. Heredity 2 (Pt. 3):, 349—68.

Bentsen C.L., Hunt J., Jennions M.D. & Brooks R. (2006) Complex multivariate sexual selection on male acoustic
signaling in a wild population of Teleogryllus commodus. American Naturalist 167, E102-E16.

Borgia G. (1986) Satin Bowerbird Parasites - a Test of the Bright Male Hypothesis. Behavioral Ecology and
Sociobiology 19, 355-8.

Borgia G. & Collis K. (1990) Parasites and Bright Male Plumage in the Satin Bowerbird (Ptilonorhynchus-
Violaceus). American Zoologist 30, 279-85.

Bouma M.J., Smallridge C.J., Bull C.M. & Komdeur J. (2007) Susceptibility to infection by a haemogregarine
parasite and the impact of infection in the Australian sleepy lizard Tiliqua rugosa. Parasitology
Research 100, 949-54.

Brawner W.R., Hill G.E. & Sundermann C.A. (2000) Effects of coccidial and mycoplasmal infections on
carotenoid-based plumage pigmentation in male House Finches. Auk 117, 952-63.

Brown N.A. & Wolpert L. (1990) The Development of Handedness in Left Right Asymmetry. Development 109,
1-9.

Brush A.H. & Power D.M. (1976) House Finch Pigmentation - Carotenoid Metabolism and Effect of Diet. Auk 93,
725-39.

Buchanan K.L. & Catchpole C.K. (2000) Song as an indicator of male parental effort in the sedge warbler.
Proceedings of the Royal Society B-Biological Sciences 267, 321-6.

Budden A.E. & Dickinson J.L. (2009) Signals of quality and age: the information content of multiple plumage
ornaments in male western bluebirds Sialia mexicana. Journal of Avian Biology 40, 18-27.

Bull C.M. & Pamula Y. (1996) Sexually dimorphic head sizes and reproductive success in the sleepy lizard Tiliqua
rugosa. Journal of Zoology 240, 511-21.

Calf K.M., Downs C.T. & Cherry M.I. (2003) Territoriality and breeding success in the Cape Sugarbird (Promerops
cafer). Emu 103, 29-35.

Caudell J.N., Whittier J. & Conover M.R. (2002) The effects of haemogregarine-like parasites on brown tree
snakes (Boiga irregularis) and slatey-grey snakes (Stegonotus cucullatus) in Queensland, Australia.
International Biodeterioration & Biodegradation 49, 113-9.

Clayton D.H. (1991) The Influence of Parasites on Host Sexual Selection. Parasitology Today 7, 329-34.

Cluttonbrock T.H. & Parker G.A. (1992) Potential Reproductive Rates and the Operation of Sexual Selection.
Quarterly Review of Biology 67, 437-56.

Oldal: 26 / 29



Meészdros Bogldrka Vérparazitdk és egyedi minéség, 2012

Cluttonbrock T.H. & Vincent A.C.J. (1991) Sexual Selection and the Potential Reproductive Rates of Males and
Females. Nature 351, 58-60.

Cox R.M., Parker E.U., Cheney D.M., Liebl A.L., Martin L.B. & Calsbeek R. (2010) Experimental evidence for
physiological costs underlying the trade-off between reproduction and survival. Functional Ecology 24,
1262-9.

Darwin C. (1871) The Descent of Man, and Selection in Relation to Sex., London.

del Cerro S., Merino S., Martinez-de la Puente J., Lobato E., Ruiz-de-Castaneda R., Rivero-de Aguilar J., Martinez
J., Morales J., Tomas G. & Moreno J. (2010) Carotenoid-based plumage colouration is associated with
blood parasite richness and stress protein levels in blue tits (Cyanistes caeruleus). Oecologia 162, 825-
35.

Emlen S.T. & Oring L.W. (1977) Ecology, Sexual Selection and the Evolution of Mating Systems. Science 197,
215-23.

Ezenwa V.0. (2004) Host social behavior and parasitic infection: a multifactorial approach. Behavioral Ecology
15, 446-54.

Faivre B., Preault M., Salvadori F., Thery M., Gaillard M. & Cezilly F. (2003) Bill colour and immunocompetence
in the European blackbird. Anim Behav 65, 1125-31.

Fisher R. (1930) The Genetical Theory of Natural Selection. Clarendon Press, Oxford.

Forsman A. & Lindell L.E. (1993) The Advantage of a Big Head - Swallowing Performance in Adders, Vipera-
Berus. Functional Ecology 7, 183-9.

Garcia T.S., Straus R. & Sih A. (2003) Temperature and ontogenetic effects on color change in the larval
salamander species Ambystoma barbouri and Ambystoma texanum. Canadian Journal of Zoology-
Revue Canadienne De Zoologie 81, 710-5.

Goodwin T.W. (1983) Developments in Carotenoid Biochemistry over 40 Years. Biochemical Society
Transactions 11, 473-83.

Grafen A. (1990) Biological Signals as Handicaps. J Theor Biol 144, 517-46.

Graham M.H. (2003) Confronting multicollinearity in ecological multiple regression. Ecology 84, 2809-15.

Grether G.F., Kolluru G.R. & Nersissian K. (2004) Individual colour patches as multicomponent signals. Biol. Rev.
79, 583-610.

Gwynne D.T. (1984) Sexual Selection and Sexual Differences in Mormon Crickets (Orthoptera, Tettigoniidae,
Anabrus-Simplex). Evolution 38, 1011-22.

Hagelin J.C. (2002) The kinds of traits involved in male-male competition: a comparison of plumage, behavior,
and body size in quail. Behavioral Ecology 13, 32-41.

Hamilton W.D. & Zuk M. (1982) Heritable true fitness and bright birds: a role for parasites? Science 218, 384-7.

Healey M., Uller T. & Olsson M. (2007) Seeing red: morph-specific contest success and survival rates in a colour-
polymorphic agamid lizard. Anim Behav 74, 337-41.

Hill G.E. (2000) Energetic constraints on expression of carotenoid-based plumage coloration. Journal of Avian
Biology 31, 559-66.

Hill G.E. (2006) Environmental regulation of ornamental coloration. In: Hill GE, McGraw KJ, eds. Bird Coloration,
Volume 1: Mechanisms and Measurements. Cambridge (Harvard University Press, Cambridge.

Hill G.E. & Farmer K.L. (2005) Carotenoid-based plumage coloration predicts resistance to a novel parasite in
the house finch. Naturwissenschaften 92, 30-4.

Huey R.B. & Kingsolver J.G. (1989) Evolution of Thermal Sensitivity of Ectotherm Performance. Trends Ecol Evol
4, 131-5.

Huey R.B. & Slatkin M. (1976) Cost and Benefits of Lizard Thermoregulation. Quarterly Review of Biology 51,
363-84.

Huyghe K., Herrel A., Adriaens D., Tadic Z. & Van Damme R. (2009) It is all in the head: morphological basis for
differences in bite force among colour morphs of the Dalmatian wall lizard. Biological Journal of the
Linnean Society 96, 13-22.

Iwasa Y. & Pomiankowski A. (1999) Good parent and good genes models of handicap evolution. J Theor Biol 200,
97-109.

Johnstone R.A. (1995) Honest Advertisement of Multiple Qualities Using Multiple Signals. J Theor Biol 177, 87-
94.

Kennedy C.E.J., Endler J.A., Poynton S.L. & Mcminn H. (1987) Parasite Load Predicts Mate Choice in Guppies.
Behavioral Ecology and Sociobiology 21, 291-5.

Keyser A.J. & Hill G.E. (2000) Structurally based plumage coloration is an honest signal of quality in male blue
grosbeaks. Behavioral Ecology 11, 202-9.

Oldal: 27 / 29



Meészdros Bogldrka Vérparazitdk és egyedi minéség, 2012

Knapp R.A. & Kovach J.T. (1991) Courtship as an Honest Indicator of Male Parental Quality in the Bicolor
Damselfish, Stegastes-Partitus. Behavioral Ecology 2, 295-300.

Kodricbrown A. (1985) Female Preference and Sexual Selection for Male Coloration in the Guppy (Poecilia-
Reticulata). Behavioral Ecology and Sociobiology 17, 199-205.

Kotiaho J.S. (2000) Testing the assumptions of conditional handicap theory: costs and condition dependence of
a sexually selected trait. Behavioral Ecology and Sociobiology 48, 188-94.

Kotiaho J.S. (2001) Costs of sexual traits: a mismatch between theoretical considerations and empirical
evidence. Biological Reviews 76, 365-76.

Kotiaho J.S., Alatalo R.V., Mappes J., Nielsen M.G., Parri S. & Rivero A. (1998) Energetic costs of size and sexual
signalling in a wolf spider. Proceedings of the Royal Society B-Biological Sciences 265, 2203-9.

Kvarnemo C. & Ahnesjo I. (1996) The dynamics of operational sex ratios and competition for mates. Trends in
Ecology & Evolution 11, 404-8.

Leu S.T., Kappeler P.M. & Bull C.M. (2010) Refuge sharing network predicts ectoparasite load in a lizard.
Behavioral Ecology and Sociobiology 64, 1495-503.

Lozano G.A. (1994) Carotenoids, Parasites, and Sexual Selection. Oikos 70, 309-11.

Majlathova V., Majlath I., Haklova B., Hromada M., Ekner A., Antczak M. & Tryjanowski P. (2010) Blood
parasites in two co-existing species of lizards (Zootoca vivipara and Lacerta agilis). Parasitology
Research 107, 1121-7.

Martin J., Amo L. & Lopez P. (2008) Parasites and health affect multiple sexual signals in male common wall
lizards, Podarcis muralis. Naturwissenschaften 95, 293-300.

McGraw K.J., Mackillop E.A., Dale J. & Hauber M.E. (2002) Different colors reveal different information: how
nutritional stress affects the expression of melanin- and structurally based ornamental plumage.
Journal of Experimental Biology 205, 3747-55.

Moller A.P. (1989) Natural and Sexual Selection on a Plumage Signal of Status and on Morphology in House
Sparrows, Passer-Domesticus. Journal of Evolutionary Biology 2, 125-40.

Moller A.P. & Jennions M.D. (2002) How much variance can be explained by ecologists and evolutionary
biologists? Oecologia 132, 492-500.

Moller A.P. & Pomiankowski A. (1993) Why Have Birds Got Multiple Sexual Ornaments. Behavioral Ecology and
Sociobiology 32, 167-76.

Molnar O., Bajer K., Térok J. & Herczeg G. (2012) Individual quality and nuptial throat colour in male European
green lizards. Journal of Zoology 287, 233-9.

Murtaugh P.A. (2009) Performance of several variable-selection methods applied to real ecological data.
Ecology Letters 12, 1061-8.

Olson V.A. & Owens I.P.F. (1998) Costly sexual signals: are carotenoids rare, risky or required? Trends Ecol Evol
13, 510-4.

Olsson M., Wapstra E., Madsen T., Ujvari B. & Rugfelt C. (2005) Costly parasite resistance: a genotype-
dependent handicap in sand lizards? Biol Lett 1, 375-7.

Oppliger A., Celerier M.L. & Clobert J. (1996) Physiological and behaviour changes in common lizards
parasitized by haemogregarines. Parasitology 113, 433-8.

Oppliger A. & Clobert J. (1997) Reduced tail regeneration in the Common Lizard, Lacerta vivipara, parasitized by
blood parasites. Functional Ecology 11, 652-5.

Palmer A.R. & Strobeck C. (1986) Fluctuating Asymmetry - Measurement, Analysis, Patterns. Annual Review of
Ecology and Systematics 17, 391-421.

Prum R.O. (2006) Anatomy, Physics, and Evolution of Structural Colors. In: Hill GE, McGraw KJ, eds. Bird
Coloration. Harvard University Press, Cambridge.

Prum R.O. & Torres R.H. (2004) Structural colouration of mammalian skin: convergent evolution of coherently
scattering dermal collagen arrays. Journal of Experimental Biology 207:, 2157-72.

Radder R.S., Saidapur S.K. & Shanbhag B.A. (2006) Big boys on top: effects of body size, sex and reproductive
state on perching behaviour in the tropical rock dragon, Psammophilus dorsalis. Animal Biology 56,
311-21.

Ressel S. & Schall J.J. (1989) Parasites and Showy Males - Malarial Infection and Color Variation in Fence Lizards.
Oecologia 78, 158-64.

Roca V. & Galdon M.A. (2010) Haemogregarine blood parasites in the lizards Podarcis bocagei (Seoane) and P.
carbonelli (Perez-Mellado) (Sauria: Lacertidae) from NW Portugal. Systematic Parasitology 75, 75-9.

Ryan M.J. (1988) Energy, Calling, and Selection. American Zoologist 28, 885-98.

Ryder T.B., Tori W.P., Blake J.G., Loiselle B.A. & Parker P.G. (2010) Mate choice for genetic quality: a test of the
heterozygosity and compatibility hypotheses in a lek-breeding bird. Behavioral Ecology 21, 203-10.

Oldal: 28 / 29



Meészdros Bogldrka Vérparazitdk és egyedi minéség, 2012

Saino N., Stradi R., Ninni P., Pini E. & Moller A.P. (1999) Carotenoid plasma concentration, immune profile, and
plumage ornamentation of male barn swallows (Hirundo rustica). American Naturalist 154, 441-8.

Saks L., Ots |. & Horak P. (2003) Carotenoid-based plumage coloration of male greenfinches reflects health and
immunocompetence. Oecologia 134, 301-7.

Salvador A., Veiga J.P., Martin J., Lopez P., Abelenda M. & Puerta M. (1996) The cost of producing a sexual
signal: Testosterone increases the susceptibility of male lizards to ectoparasitic infestation. Behavioral
Ecology 7, 145-50.

Sam R. Telford J.S.R. (2008) Haemoparasites of the Reptilia: Color Atlas and Text. Taylor & Francis, Inc.

Sanz J.J. & Garcia-Navas V. (2011) Nest ornamentation in blue tits: is feather carrying ability a male status signal?
Behavioral Ecology 22, 240-7.

Schall J.J. & Dearing M.D. (1987) Malarial Parasitism and Male Competition for Mates in the Western Fence
Lizard, Sceloporus-Occidentalis. Oecologia 73, 389-92.

Schall J.J. & Sarni G.A. (1987) Malarial Parasitism and the Behavior of the Lizard, Sceloporus-Occidentalis.
Copeia, 84-93.

Schall J.J. & Staats C.M. (1997) Parasites and the evolution of extravagant male characters: Anolis lizards on
Caribbean islands as a test of the Hamilton-Zuk hypothesis. Oecologia 111, 543-8.
Shine R., Olsson M.M., LeMaster M.P., Moore I.T. & Mason R.T. (2000) Are snakes right-handed? Asymmetry in
hemipenis size and usage in gartersnakes (Thamnopbhis sirtalis). Behavioral Ecology 11, 411-5.
Smallridge C.J. & Bull C.M. (1999) Transmission of the blood parasite Hemolivia mariae between its lizard and
tick hosts. Parasitology Research 85, 858-63.

Sorci G. (1996) Patterns of haemogregarine load, aggregation and prevalence as a function of host age in the
lizard Lacerta vivipara. Journal of Parasitology 82, 676-8.

Stapley J. & Whiting M.J. (2006) Ultraviolet signals fighting ability in a lizard. Biol Lett 2, 169-72.

Steffen J.E. & McGraw K.J. (2007) Contributions of pterin and carotenoid pigments to dewlap coloration in two
anole species. Comparative Biochemistry and Physiology B-Biochemistry & Molecular Biology 146, 42-6.

Stuart-Fox D.M., Moussalli A., Marshall N.J. & Owens |.P.F. (2003) Conspicuous males suffer higher predation
risk: visual modelling and experimental evidence from lizards. Anim Behav 66, 541-50.

Trivers R.L. (1972) Parental investment and sexual selection.

van Dongen S. (2006) Fluctuating asymmetry and developmental instability in evolutionary biology: past,
present and future. Journal of Evolutionary Biology 19, 1727-43.

van Valen L. (1962) A study of fluctuating asymmetry. Evolution 16, 125-42.

Weatherhead P.J. (1994) Mixed Mating Strategies by Females May Strengthen the Sexy Son Hypothesis. Anim
Behav 47, 1210-1.

Weatherhead P.J. & Robertson R.J. (1979) Offspring Quality and the Polygyny Threshold - Sexy Son Hypothesis.
American Naturalist 113, 201-8.

Weiss S.L. (2006) Female-specific color is a signal of quality in the striped plateau lizard (Sceloporus virgatus).
Behavioral Ecology 17, 726-32.

Welch A.M., Semlitsch R.D. & Gerhardt H.C. (1998) Call duration as an indicator of genetic quality in male gray
tree frogs. Science 280, 1928-30.

Wikel S.K., Ramachandra R.N., Bergman D.K., Burkot T.R. & Piesman J. (1997) Infestation with pathogen-free
nymphs of the tick Ixodes scapularis induces host resistance to transmission of Borrelia burgdorferi by
ticks. Infection and Immunity 65, 335-8.

Zahavi A. (1975) Mate Selection - Selection for a Handicap. J Theor Biol 53, 205-14.

Zahavi A. (1977) Cost of Honesty - (Further Remarks on Handicap Principle). J Theor Biol 67, 603-5.

Oldal: 29 /29



