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1. Bevezetés és célkitiizések

1.1. A madarak tollazata

A tollazat a madarak egyedulall6 jellege, melynek a kommunikacidban,
a hészigetelésben, a vizlepergetésben, valamint a repiilésben egyarant fontos
szerep jut. Alkotasaban valtozatos méretli, alak( és szerkezetii tollak vesznek
részt (1. abra), melyek a kiilonboz6 funkciok betdltésére specializalodtak
(Lovette & Fitzpatrick, 2016; Gill, Prum, & Robinson, 2019). A testtollak a
madarak szinte egesz testfeliletét beboritjdk és képesek egészen véltozatos
kornyezeti feltételek kozott is hatékony hészigetelést biztositani szdmukra
(Walsberg, 1988; Wolf & Walsberg, 2000; Williams, Hagelin & Kooyman,
2015). A szarnytollak a repiiléshez elengedhetetleniil sziikséges szarnyfelszin
alkotasaban vesznek részt, igy ezek egyszerre konnytiek és rugalmasak, de
megfelelden erdsek is kell legyenek, hogy ellenallhassanak a rajuk nehezedo
aerodinamikai terhelésnek (Videler, 2005; Pennycuick, 2008).
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1.2. Vizlepergetés és hdszigetelés

A tollazat, egyediilalld strukturalis jellemz6i révén, szabalyozza a
héatadast és megakadalyozza a viz behatoldsat, igy kivald barriert képez a
madarak teste és kornyezete kdzott (Handrich et al., 1997; Ponganis et al.,
2003). Extrém él6helyen €16 fajoknal a tdvozo hé akar 90%-at is képes
visszatartani (McCafferty et al., 2013). Termoregulacios funkciojat leginkabb
azaltal éri el, hogy nagy mennyiségli levegdt képes megkotni, ami kivaloan
szigetel, ugyanakkor a tollak elrendezddése és strukturaja megakadalyozza a
viz tollazaton val6 atjutasat (Cooper, 2002; Williams et al., 2015).

A tollazat szigeteloképességét tobb tényezo is befolyasolhatja. Fontos,
hogy milyen tolltipusok vesznek részt a felépitésében, de ezek aranya és stiriisé-
ge (tollszam/cm?) is meghatarozo. Alapvetéen harom tolltipusnak tulajdonitunk
kiemelt fontossadgot a hovel és vizzel szembeni szigetelésben: a kontlr testtol-
laknak, a félpehelytollaknak és a pehelytollaknak (Stettenheim, 2000). Ezek
kozos szerkezeti jellemzdje, hogy a bérbe a cséve segitségével rogziilnek, mely-
nek folytatasa a tollszar. A tollszar mentén agak sorakoznak, melyekbdl dgacs-
kak indulnak ki. A kontdr testtollak disztalis részén az 4gacskék horgocskakkal
Osszekapcsolddva alakitjak ki a tollzaszlot, azonban a proximalis résziikon az
agacskak hosszabbak, nem kapcsolodnak dssze és a pelyhes rész felépitésében
vesznek részt (1. abra). Sok fajnal a kontartollak alapi részéhez egy ugyancsak
pelyhes szerkezetli segédtoll is kapcsolodik. A tollazat belsé rétegének alko-
tasaban félpehely- és pehelytollak is részt vesznek, melyek teljes mértékben
pelyhes adgacskakbdl épiilnek fel (Stettenheim, 2000; Prum & Brush, 2002).

Eltér6 szerkezetiiknek koszonhetéen az emlitett tolltipusok kiilonb6z6
szereppel birnak. A konturtollak disztalis z&szI0s részei tetécserép-szeriien fe-
dik egymast, kialakitva a tollazat kiils6 védd és vizlepergetd rétegét, mig a pely-
hes tollak laza szerkezetiik révén nagy mennyiségii leveg6t képesek megkotni,
igy a tollazat bels6 hészigetelérétegét alkotjak (Rijke, 1970; Srinivasan et al.,
2014; Williams et al., 2015).

A madarak ¢él6helyi viszonyai meghatarozoak a hvesztés szempontja-
bdl, igy eltérd igényeket tdmasztanak egy optimalis tollazattal szemben (Wolf
& Walsberg, 2000). Példaul a nagy mennyiségii levegét tarolo tollazat elényds
lehet vizi kornyezetben, ahol a hévesztés esélye sokkal nagyobb, azonban a
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vizimadaraknak, f6leg a bukd fajoknak, alameriiléskor a viz magas fajsulyat is
le kell gy6zni, melyet megnehezit a tollazatban tarolt nagy mennyiségii levegd
(Croll & McLaren, 1993; de Vries & van Eerden, 1995; Grémillet et al., 2001).

A madarak tollazatat felépitd tollak szamaban hatalmas kiilonbségek
lehetnek az egyes fajok kozott (Wetmore, 1936; Hutt, 1938), a hétranszfer
szempontjabol meghatérozo tollsiirliséggel (tollszam/cm?) pedig kevés vizsga-
lat foglalkozott eddig (Cooper, 2002; Davenport et al., 2009; Williams et al.,
2015). E kutatasok a tollstirliségben megfigyelhet6 valtozatossagot a vizi élet-
moddal és a kdrnyezet hémérsékletével magyarazzak, azonban ezen vizsgala-
tok csak néhany fajt és/vagy csupan extrém koriilmények kozott €16 madarakat
vizsgéaltak, mely alapjan nehéz atfogd képet alkotni a tollazati adaptaciokrdl.
Eddigi ismereteink alapjan még nem sziletett olyan, tobb fajt atfogd Ossze-
hasonlito vizsgalat, amely a fajok k6z6tt megfigyelhetd tollstirliségbeli valtoza-
tossagot tanulmanyozza, tovabba amely arra is kitér, hogy ez az eltérés hogyan
igazodik a fajok ¢l6helye és életmodja altal timasztott igényekhez. Ezen isme-
retek fényében, a 152 fajt érinté komparativ vizsgalatunkban (I. vizsgélat)
arra kerestiik a valaszt, hogy az él6hely tipusa, a fajok életmodja és a kor-
nyezetilk h6mérséklete hogyan magyarazza a madarak testének kiilonb6z6
részein a tollazat siiriiségében megfigyelhetd valtozatossagot. Predikcidink
alapjan a tollstiriség nagyobb a vizimadarak esetében, azon belil is a bukd
fajoknal, szemben az Uszé és a szarazfoldi madarakkal. Utbbiaknal a has- és
hatoldalon hasonld tollstirliséget vartunk, ugyanis ezek majdnem azonos mér-
tékben vannak kitéve a kornyezeti hatdsoknak (viz, hémérséklet), mig a vizi
fajok esetében a hasoldalon nagyobb tollstiriséget feltételeztiink a hidrosztati-
kai nyomasnak vald allando kitettség miatt. Alacsony hdmérsékletli él6éhelyen
eléforduld fajoknal stirlibb tollazatot prediktaltunk, mig meleg koriilmények
kozott é16knél azt vartuk, hogy a tollak siirlisége alacsonyabb, ami lazabb szer-
kezetet biztosit a tollazatnak, igy elésegitheti a levegd aramlasat, ezzel facilital-
va a hdleadast.

A surtiségen kiviil a tollazat szigetel6képességét ugyancsak dontd
mértékben meghatarozhatja az ezt felépitd egyes tolltipusok struktiraja (Rijke,
1968; Wolf & Walsberg, 2000; Ward et al., 2007; Rijke & Jesser, 2011; Broggi
etal., 2011; Pap et al., 2015; Williams et al., 2015; Koskenpato et al., 2016). A
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madarak majdnem teljes testfeliiletét beboritd kontir testtollak szerkezete kie-
melkedden fontos, mivel ezek alkotjak a tollazat nagy részét (Wetmore, 1936),
kettds szerkezetiik révén pedig a vizzel és a hovel szembeni szigetelésben is
szerepet jatszanak (Davenport et al., 2009; Williams et al., 2015). Keveset
tudunk azonban arrél, hogy e tollak morfoldgiai jellemz6i hogyan igazodnak
ezekhez a szerepekhez. Néhany vizimadar esetében azt talaltak, hogy a kontdr-
tollak disztalis z&szIds része, mely a tollazat védérétegét alkotja, ellenélld a viz
behatolaséval szemben, valamint szerkezetének koszonheten a kiilsé zaszlos
rész kivalo vizzard réteget biztosit, és megakadalyozza a viz bejutasat a hdszi-
getelésben szerepet jatsz6 proximalis pelyhes rétegbe (Stephenson & Andrews,
1997). Més esetben azt talalték, hogy a disztalis rész tobbé-kevéshé vizateresz-
t0, illetve szerkezete valtozik az él6hely homérséklete és a madarak termo-
regulacios igényeinek megfeleléen (Middleton, 1986; Grémillet et al., 2005).

A disztalis zaszlos rész ateresztOképességét dontd mértékben megha-
trozza a szerkezetilkre jellemz6 ag- és agacskasiiriiség. Eddigi vizsgalatok
alapjan a viz bejutasaval szemben ellenallé tollzaszl6ra nagy ag- és agacska-
stirliség jellemz6 (Grémillet et al., 2005; Rijke & Jesser, 2011), bér a tollzaszl6
szerkezete és a madarak él8helye kozotti Osszefliggést csak kevés fajnal, és
féként vizimadarak esetében vizsgaltak (Rijke, 1968; Rijke & Jesser, 2011).
Tovébb4, a védelemben a z&szlds rész hossza is mérvado, hiszen a nagyobb
méretil, egymast jobban fedd tollzaszlo noveli a kiilsé véddéréteg vastagsagat és
a vizzel szembeni ellenallds hatékonysagat (Grémillet, Tuschy, & Kierspel,
1998).

A konturtollak termoregulacios jellemzdit tobb paraméter is meghata-
rozhatja. A proximalis pelyhes rész hossza, valamint 4g- és agacskasiiriisége
meghatarozza a tollazat pelyhes szigetelorétegének a vastagsagat és textirajat,
mely befolyasolja, hogy a tollazat mennyi levegd tarolasara képes. A hosszabb,
nagy ag- és agacskastiriiségii pelyhes rész nagyobb mennyiségii levegd tarolasat
teheti lehetévé, a lazabb szerkezetii zasz10s rész pedig el8segitheti a napsugarak
bejutasat az alsébb rétegekbe. Ezek alapjan a melegebb éghajlathoz alkalmaz-
kodo fajoknak zartabb védoéréteggel, vagyis nagy ag- és dgacskasirliségii zasz-
16s résszel, valamint vékonyabb szigeteléréteggel kell rendelkezniiik (Butler,
Rohwer, & Speidel, 2008). E vizsgélatok azonban a konturtollak fajok kozotti
valtozatossagara nem igazan térnek ki.
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Ezen ismeretek alapjan, a 194 fajon végzett komparativ vizsgalatunk-
ban (Il. vizsgélat) azt tanulményoztuk, hogy miként valtozik a kontdr
testtollak szerkezete az él6hely (szarazfoldi, vizkozeli és vizi), a hdmérsék-
leti viszonyok (kolt6- és teleléteriillet homérséklete) és az életméd (1iszo,
buko) flggvényében. Vizsgalatunk predikcioi a kvetkezdek voltak: a kontir-
tollak disztalis zaszlos részének 4g- és agacskasiirlisége, mely a tollazat kiils6
védorétegét alkotja, vizimadarak esetében nagyobb, mint a tobbi csoportnal. A
proximalis pelyhes rész és disztalis zaszlés rész hosszat nehezebb prediktalni
az él6hely fiiggvényében. Ha a pelyhes rész hossza dsszefiigg a tollazatban
tarolt levegd mennyiségével, akkor vizimadaraknal el6ny6s lehet a hosszabb
pelyhes rész, ugyanakkor a meriilés képességére is hatassal van. Korabbi vizs-
galatok alapjan az éléhely hdmérsékletével kapcsolatban azt vartuk, hogy az
alacsony homérsékleti koriilmények kozott €16 fajok konturtollainak pelyhes
része hosszabb és siirlibb (nagyobb az agstlirliség), zaszlos része pedig lazabb
szerkezetii (alacsonyabb az agacskasiiriiség) (Middleton, 1986; Butler et al.,
2008; Broggi et al., 2011). Ezzel ellentétben, magasabb hémérsékleti értékek
kozott €16 fajoknal azt vartuk, hogy a zaszlds rész siiriibb, igy jobban zar, és
meggatolhatja a ho felvételét, mig a pelyhes rész rovidebb és lazabb szerkezeti,
igy kevésbé tartja bent a tollazatban a meleg levegot.

Hészigetelés tekintetében a tollazatot alkotd masik tolltipus, a pehelytoll
esetében is prediktalhaté morfoldgiai adaptacio. A természetes anyagok kozil,
a hotartas/suly aranyat tekintve, a pehelytollak birnak a legjobb szigeteloér-
tékkel, koszonhetben annak, hogy nagy mennyiségii levegdt képesek megkotni,
vagyis magas tolt6értékkel rendelkeznek (Fuller, 2015). Egy masik fontos tulaj-
donsaguk az 0sszenyomhatdsag, mely lehet6vé teszi a tollazat eredeti térfogata-
nak visszanyerését, példaul viz ala meriilést kovetéen, amikor a tollazat a hidro-
sztatikus nyomas kovetkeztében kompresszionak van kitéve (Fuller, 2015). A
pehelytollak ezen kiemelked§ fizikai jellemz6i az egyedi strukturajukkal hoz-
haték dsszefliggésbe, ugyanis a kontar testtollaktol eltéréen a pehelytollak toll-
széra rovid, az agak és agacskak hosszlak, nem kapcsolodnak 6ssze (1. abra),
igy pelyhes, laza szerkezetiiek (Stettenheim, 2000; Prum & Brush, 2002).
Tovabba, a pehelytollak dgacskéinak egyik jellegzetessége, hogy hosszanti ten-
gelylik mentén csomok (noduszok) figyelheték meg (1. abra). Korabbi
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vizsgalatok azt mutatjak, hogy a pehelytollak szerkezetére nagy véltozatossag
jellemzé (Dove, 2000; Robertson, 2002; Dove & Agreda, 2007; Lee et al.,
2016; Cheek, Alza, & McCracken, 2018). Agacskaik hossza, valamint az
ezeken 1év6 ndduszok stirtisége meghatarozza a tollak k6zotti kohézids erdt és
a pehelytollak toltéértékeét, tovabba magas ndduszsiirtiségiik noveli a kompresz-
szioval szembeni ellenallésagukat (Fuller, 2015; D’alba et al., 2017).

Az eddigi vizsgalatok tehat azt mutatjak, hogy a pehelytollak szerkezeti
valtozatossaga Osszefliggésbe hozhatdé a fajok eltérd termoregulacids igé-
nyeivel. A lazabb szerkezetli tollazat, hosszabb tollakkal, valamint révidebb és
kevésbé strli agacskakkal, jobb hdszigetelést tesz lehetdvé azaltal, hogy tobb
leveg6t képes a tollazatban benntartani, vagyis magasabb toltéértékkel rendel-
kezik. Masrészrél, a pehelytollak kozotti kisebb kohézios erd eldsegitheti az
alameriilést, mivel a tollazat jobban &sszepréselhetd, igy a levegd konnyebben
tavozik (Fuller, 2015; D’alba et al., 2017). Mindezek ellenére még mindig nem
tudjuk, hogy a pehelytollak szerkezete hogyan igazodik a madarak valtozatos
kornyezeti feltételeihez, ugyanis az eddigi vizsgalatok csupan néhany fajjal fog-
lalkoztak. Az &sszefliggések tisztazasa végett vizsgalatunk soran (IlI.
vizsgalat) 154 fajtol gyijtottiink tollmintat és arra kerestiik a valaszt, hogy
az éléhely tipusa és homérséklete hogyan magyarazza a pehelytollak
szerkezetében megfigyelhet6 valtozatossagot.

1.3. A tollak struktiraja és a repilés

Repiiléskor a levegbbe valod felemelkedéshez és az eldrehaladashoz
felhajto- és tolderd generalasa is sziikséges (Pennycuick, 2015), igy a madarak
szarnyat alkotd evezdtollak jelentSs terhelésnek vannak kitéve (Lindhe
Norberg, 2002). Az evez6tollak f6 szerkezeti eleme a tollszar vagy tollgerinc,
melynek morfologiai jellemz6i meghatarozzak a tollak elhajlasat, terheléssel
szembeni rezisztenciajat (Purslow & Vincent, 1978).

Az aerodinamikai erdk eloszlasa a szarny mentén nem egyenletes, és
tobb tényezd is befolyasolhatja, melyek koziil meghatarozo az egyes tollak
szarnyon elfoglalt helyzete, valamint a madarak replési stilusa. A disztalis



kézevezbket nagyobb terhelés éri a proximalis evez6khoz képest (Ennos,
Hickson, & Roberts, 1995; Bachmann et al., 2007), kilonosen fel- és
leszallaskor, vagy aktiv, nagy szarnycsapas-frekvenciaval jellemezhet6 repiilési
stilus esetében (Pap et al., 2015), mely kovetkeztében a disztalis kézevezdknek
nagyobb, féleg a tollzaszl6 sikjara mer6legesen haté (hat-hasi irdnyu) terhelés-
nek kell ellenélini (Corning & Biewener, 1998). Mig a felhajtoeré képzésében
szerepet jatszo belsd kéz- és karevez6k foként a hat-hasi iranyh erékkel kell
szembenézzenek, addig a tolderd képzésében is szerepet jatszo kiilsé tollakra
jelentds oldaliranyu és torzids erdk is hatnak, kiilondsen a tollcstics kdzelében
(Ennos et al., 1995; Corning & Biewener, 1998; Pennycuick, 2008). A terhelés-
ben megfigyelhetd kiilonbségek eltérésekhez vezethetnek az evezotollak
tollszar-morfolGgiajaban. Kordbbi vizsgalatokbol kiderlt, hogy a tollak tdme-
gének alacsonyan tartadsa mellett a tollszar keresztmetszeti alakjanak véaltozasa
is fontos optimalizacié a megfeleld rezisztencia elérése érdekében. Ennek meg-
felelden azt talaltak, hogy a tollszar keresztmetszeti alakja valtozik a csévétdl a
tollcstcs iranyaba, valamint a szarny kiilsé és bels6 tollai k6zo6tt, melynek
eredményeképpen a szarnytollak eltéré elhajlassal szembeni ellendllast
mutatnak a hat-hasi és oldaliranyt erékkel szemben (Purslow & Vincent, 1978;
Wang & Meyers, 2017). Az erre vonatkozd eddigi vizsgélatok sordn azonban
vagy egy fajt, vagy egyetlen szarnytollat vizsgaltak, foként a kézevezbkre
fokuszalva. Ezek alapjan a disszertacié negyedik (IV. vizsgalat) vizsgé-
latdban arra kerestik a vélaszt, hogy hogyan valtozik a tollszar kereszt-
metszeti alakja az (1) egyes evezétollak tengelye mentén és a (2) teljes
szarny mentén, (3) valamint a valtozas mintazata eltéro-e a Kiilonb6z6 re-
piilési stilussal jellemezhetd fajok kozott. A tollszar keresztmetszeti alakja-
nak kifejezéséhez, ennek hat-hasi és oldaliranyl vastagsagi aranyat hasznaltuk,
feltételezve, hogy a szarny kiilonb6z6 tollai adaptalodtak az eltérd iranyu ter-
heléshez, igy olyan iranyba szélesedtek (hat-hasi irany, oldalirany), mely irany-
b6l nagyobb terhelés hat rajuk.

A replilés soran azonban nem csupan az evezotollak szaranak a morfo-
I6gidja lehet meghatérozd, hanem a tollzaszl6 szerkezete is (1. &bra), mivel ez
alkotja az aerodinamikai er6k képzésé¢hez nélkiilozhetetlen szarnyfelszin nagy
részét. A tollak kiils6 és belsd zaszloi a tollszar két oldalabol kiindulo agak és



agacskak 0sszekapcsolddasabdl jonnek létre. Az eddigi vizsgalatok azt mutat-
jak, hogy ezek a szerkezeti elemek kiemelten fontosak, ugyanis az agak és
agacskak slirlisége hatarozza meg a tollzaszlo 1égatereszté-képességét (Miller
& Patone, 1998; Heers & Dial, 2011; Dial, Heers & Tobalske, 2012), mig az
agak tollszarhoz val6 kapcsolddasi szége megszabja a tollzaszlé rezisztenciajat
a szarnycsapasokkor létrejove, kiilonbozd iranybol hatdé erdkkel szemben
(Ennos et al., 1995). Mindezek ismeretében feltételezhetd, hogy ezen szerkezeti
elemek adapticiot mutatnak az eltérd aerodinamikai er6khoz, és az éagak
stirlisége ¢és kapcsolodasi szoge valtozik (1) a tollzaszlok hosszanti tengelye
mentén, (2) a kiilsé és bels6 zaszlok kozott, (3) valamint a szarny disztalis és
proximalis tollai kozott, (4) tovabba a strukturalis elemekben megfigyelhetd
valtozatossag 0sszefligg a madarak repilési stilusdval. Ezt részben alatdmaszt-
jak az eddigi vizsgalatok is, példaul a hdzi galamb esetében, ahol az evezétollak
kiilsé ¢és bels6é zaszloi kozott eltérést mutattak ki az agsirsiiségben és a
1égateresztd-képességben is, ami az egységesebb szarnyfelszin kialakitasaban
jatszik fontos szerepet (Miller & Patone, 1998). Tovabba, az agak kapcsolddasi
szoge is valtozott, csokkenést mutatva a tollzaszld alapi részét6l a csucs
iranyaba, ami nagyobb rezisztencidt eredményezett a sikjara merdlegesen
(dorzo-ventralis iranybol) hatd erékkel szemben (Ennos et al., 1995; Bachmann
et al., 2007).

Elenyész6 szdmu vizsgalat szlletett eddig tébbfajos szinten, valamint
tobb tollat és mérési pontot is figyelembe véve a tollzaszl6 szerkezetében meg-
figyelhetd valtozatossagrol, holott a madarak eltérd életmodja dontd jelentd-
ségli lehet a tollszerkezet alakitasdban. Ennek a hidnyossagnak a potlasara
disszertaciéom otodik vizsgalatdban egy atfogd, 178 fajt magaba foglal6
komparativ elemzést végeztiink (V. vizsgalat), és azt néztiik, hogy hogyan
valtozik az agak siirtisége és kapcsolodasi szoge a disztilis (P8) és
proximalis (P1) evezétollak Kiilsé és belsé zaszloinak Kkiilonb6z6 szakaszai
kozott, és ezt milyen mértékben magyarazza a madarak eltéro repiilési
stilusa.

Osszegezve tehat, a tollak ndvekedését és eredetét tanulmanyozo sza-

mos vizsgalat ellenére a tollakat alkoto strukturalis elemek fajok kozotti valto-
zatossagarol, ennek aerodinamikai, 6kologiai és evollicids hatterérdl kevés in-
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formécio all rendelkezésiinkre. A disszertdciomban bemutatott vizsgalatok cél-
ja az volt, hogy feltarja a madarak tollazatdban megfigyelheté strukturalis
valtozatossagot, és ezek kapcsolatat a madarak eltéré 6kologiai- és életmenet-
jellegeivel, lehetséges adaptaciok utan kutatva.

2. Anyagok és mddszerek
2.1. 1. vizsgalat

A vizsgalathoz 152 madarfaj 337 elpusztult egyedét hasznaltuk fel,
melyeknek két testtajékan (has- és hatoldal) kvantifikaltuk a tollazat stirliségét
(tollszdm/egységnyi felilet). Az egyedek meghatérozott anatémiai struktdrdi
mentén eltavolitottunk minden tollat, majd a csupasz felllet fotozasat kovetden,
az ImageJ program segitségével, megmértilk ennek teriiletét (cm?). Az egyes
feliiletekrol begyjtott tollakat megszamoltuk, a kiilonb6z6 tolltipusokat pedig
szétvalogattuk. Ezt koévetéen meghataroztuk a has- és hatoldal teljes
tollstirliségét, valamint az egyes tolltipusok siirliségét is (kontlr testtollak,
pehelytollak). A vizsgalatban szerepld fajokat életmodjuk és él6helyiik alapjan
Ot kategoridba soroltuk: szarazfoldi, vizkozeli, vizparti, vizi-Uszé, vizi-buko.
Az elemzéseket tdbbvaltozds altalanositott legkisebb négyzetek modszerével
(PGLYS) végeztik, amelyben kontrollaltunk a fajok rokonsagi kapcsolataira. A
has- és hatoldal 6ssz tollsiiriisége, valamint az egyes tolltipusok siiriisége fiiggd
valtozoként kildn-kilén modellekben szerepeltek, melyekben a testtdmeg, az
¢léhely tipusa, és a koltd- és telelSteriilet maximum és minimum
atlaghémérséklete magyarazo valtozoként voltak jelen.

2.2. 11. vizsgalat

A vizsgalathoz 194 madarfaj 1043 egyedétdl gyujtottink tollakat a
madarak hasi oldalarol. Minden toll esetében a kovetkezd szerkezeti
paramétereket meértiik: teljes hossz, pelyhes és zaszlds rész hossza és
agstirisége, valamint a zaszlos rész dgacskasiiriisége. A vizsgalatban szerepld
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fajokat életmodjuk alapjan négy kategoriaba soroltuk: szarazféldi, vizkozeli,
Vvizi-0sz0, vizi-buko. A kornyezet hdmérsékletének esetében a fajok koltd és
telelSteriileteinek homérsékleti értékeit hasznaltuk. Az elemzést tobbvaltozos
altalanositott legkisebb négyzetek mdédszerével végeztik (PGLS), amelyben
kontrollaltunk a fajok rokonsagi kapcsolataira. Az egyes tollszerkezeti
paraméterek fiiggé valtozoként kiilon-kilon modellekben szerepeltek,
melyekben a testtdmeg, az él6hely tipusa és a kdrnyezet hdmérsékleti jellemzoi
magyarazo valtozoként voltak jelen.

2.3. 1. vizsgélat

Vizsgalatunk soran 156 madarfaj 370 egyedétdl gyujtottunk pehelytol-
lakat. Ezeket lefotoztuk, az Image) programot hasznalva pedig a kovetkezd
szerkezeti elemeket mértiik le: a tollak teljes hossza és felszini tertilete, az 4gak
és agacskak hossza, agacskak stirlisége és néduszok siirlisége az agacskak men-
tén. Az adatbazisban szerepl6 fajokat 6t él6helykategoriaba soroltuk: szaraz-
foldi, vizkozeli, vizparti, isz6 és bukd madarak. A test hovesztését tobb kornye-
zeti paraméter is befolyasolja, igy a kornyezet hémérsékleti viszonyainak
jellemzéséhez hdérzet-indexet (wind chill) szamoltunk a telel6teriilet minimum
homérsékleti és atlag maximum széler6sségi értékeit hasznalva. Az elemzést
tobbvaltozos altalanositott legkisebb négyzetek modszerével végeztilk (PGLS),
amelyben kontrollaltunk a fajok rokonsagi kapcsolataira és testtomegikre. Az
egyes tollszerkezeti parameétereket fliggd valtozoként kiilon modellekben
vizsgaltuk, melyekben az élGhely tipusa és a telelGteriilet héérzet-indexe
magyarazo valtozoként szerepeltek.

2.4. 1V. vizsgalat

Kutatasunk soran négy, eltérd repiilési kategoriahoz tartozé madarfaj 10-
10 elpusztult egyedétdl begytijtottiink minden egyes evezdtollat [fehér golya
(vitorlazd), egerészdlyv (sikld), hazi veréb (énekesmadar-tipusd), Kis

karékatona (folyamatosan csapkodd)]. A tollszéar alakjanak jellemzéséhez a
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magassag/szélesség aranyadnak értékét hasznaltuk, melyet minden egyes
evez6toll négy pontjan mértiink [0% (cséve), 25% (alap), 50% (kozép) és 75%

(csucs)] (2. abra, B1-B2).
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2. abra. A1-3: A tollszar elhajlasa és az ezt meghatarozo f6 acrodinamikai
er6k; B1-2, C1-2: A szarny mentén vizsgalt morfoldgiai paraméterek (1V.
vizsgalat)

Ugyanezekben a mérési pontokban, az oldaliranyl (1) és a hat-hasi (ly)
tengelyek mentén, meghataroztuk a tollszar-keresztmetszetek masodrendii nyo-
matékat is (I, mm*), mely j6 mutatéja az elhajlassal szembeni rezisztencianak
az adott mérési pontban. Ezekbdl az értékekbdl ugyancsak aranyt szamoltunk
(2. &bra, C1-C2). A négy faj tollszar-alakjanak szarnymenti valtozasat altalanos

additiv modellekkel elemeztik (GAM)
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2.5. V. vizsgalat

Vizsgalatunk soran 178 madarfajtdl gytjtottiink kiils6 (P1) és belso (P8)
evezotollakat. A két tolltipus kiils6 és belsé zaszlojat harom pontban jeldltiik
meg: a tollzaszI6 hosszanak 25%-an (alap), 50%-an (k6zép) és 75%-an (csUcs).
A tollakat lefotéztuk, majd az ImageJ program segitségével mindharom
pontban megmeértiik az agak tollszarhoz val6 kapcsolodasi szogét és siirliségét.

A vizsgalatban szerepld fajokat repiilési stilusuk alapjan (Pennycuick,
2008; Bruderer et al., 2010; Pap et al., 2015) négy kategdridba soroltuk:
vitorlazo, siklo, folyamatosan csapkodd és énekesmadar-tipusu reptlék. A
repllési stilus hatasat az egyes mérési poziciok tollszerkezeti paramétereire
altalanositott legkisebb négyzetek mddszerével teszteltik (PGLS), mely soran
kontrollaltunk a fajok rokonséagi kapcsolataira és a testtémegiikre.

3. Eredmények és diszkusszio
3.1. A tollazat siiriisége eltérd kornyezeti feltételek fiiggvényében

Eredményeink alapjan (. vizsgalat) az él6hely jellege és a telelSteriilet
hémérséklete egyarant dsszefligg a testtollak egységnyi feliiletre es6 szamaval,
mig a koltéteriilet hdmérséklete nem, vagy csak kis mértékben hat ra. Az Gsz6
és buké vizimadaraknal mindkét vizsgalt tolltipusnak (kontdr testtoll,
pehelytoll) nagyobb volt a hasoldalon és a hatoldalon talalhat6 stirisége (kiilon-
klldn nézve és egyben is), mint a szarazfoldi, vizkdzeli vagy vizparti madarak
esetében. Tovabba, a vizimadarak hatoldali tollazatanak a pehelytoll/kontartoll-
slirliség arénya is szignifikansan nagyobb a nem vizimadarakéhoz képest.
Vizimadarakon belul azonban (Uszé és bukd) nem talaltunk kiilénbséget egyik
vizsgalt tollstirliségi paraméter esetében sem.

A vizimadarak, a tébbi csoporthoz viszonyitva, altalanosan nagyobb
tollstiriségi értékkel rendelkeznek, ami nem meglepd, ha figyelembe vessziik a
kontartollak vizzaré szerepét (Grémillet et al., 2005; Rijke & Jesser, 2011), és
vélhetéen a nagyobb szamu feddtoll magasabb védelmet nyujthat a viz
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bejutasaval szemben, a pehelytollak emelkedett szama pedig jobb hészigetelést
biztosithat a vizes kdzegben. Az eltérd hévesztésnek és felhajtoerének valo
kitettség (de Vries & van Eerden, 1995; Grémillet et al., 2001) ellenére a buko
¢és Usz6 madarak hasonl¢ tollstirtiséggel rendelkeznek, ami arra utalhat, hogy a
buké életmddhoz val6 adaptécid inkabb az egyes tolltipusok mikrostruktdra-
jaban keresendd, és nem a tollazat denzitasdban (Dove & Agreda, 2007). A
pehelytollak hdszigetelésben nytjtott fontossagat mutatja azon eredményiink,
hogy a hidegebb él6helyen telelé madaraknal nagyobb ezeknek a tollaknak a
slirlisége, igy tobb szigeteld szerepii levego tarolasa lehetséges a zord koriilmé-
nyek kozott (Williams et al., 2015).

A hasoldal kontar testtollainak a siiriisége, a teljes tollslirliség és a téli
hémérséklet kozott kvadratikus kapcesolatot talaltunk, nagyobb tollsiiriiséget
jelezve az atmeneti hémérsékleti tartomanyban é16, alacsonyabbat a hideg és
meleg él6helyeken talalhato fajoknal. Ez az eredmény arra utalhat, hogy a
hétartas és holeadas alacsony tollsiirliségnél is megvalosulhat és/vagy az
adaptacié a tollak mikrostruktarajaban johet Iétre. Ennek tisztdzasahoz azonban
tovabbi vizsgalatok sziikségesek. Kutatasunk az els6 olyan jellegii vizsgalat,
amely nagyszam( madarfaj esetében mutatja be és targyalja a tollazat
striiségében megfigyelheté valtozatossagot, figyelembe véve a fajok eltérd
kornyezeti feltételeit is.

3.2. A kontur testtollak szerkezete eltérd kornyezeti feltételek fiiggvényében

Eredményeink alapjan (Il. vizsgalat) a kontlr testtollak szerkezete
valtozik a madarak él6helytipusa és a telel6teriilet hémérséklete fliggvényében,
mig a koltbteriilet hdmérséklete nincs hatassal ra. A vizi- és szarazfoldi
madarak tollzaszl6janak hosszisaga kdzott nem talaltunk killénbséget, azonban
elébbi esetében a testtollak pelyhes része révidebb, mint a szarazféldi madarak
esetében, igy 6sszességében kontir testtollaik hossza is rovidebb. Ez vélheten
azzal magyarazhatd, hogy a vizimadaraknal elénydsebb a rdvidebb, igy
kevesebb leveg6t tarold pihés rész, mely limitalo tényezd lehet alameriiléskor
(Grémillet et al., 2005). Tovabba, a két vizimadar tipus (Usz6 és buko) kozott
nem talaltunk kiilonbséget egyik paraméter esetében sem. A zaszl6s rész
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agacskastlirisége nagyobb a vizi fajoknal, mint a szarazfoldieknél, mely
vélhetéen a vizi életmodhoz vald adaptacié eredménye, ugyanis a nagy ag-
acskasfiriség{i konttrtollak jobban ellenallnak a viz bejutasaval szemben (Rijke
& Jesser, 2011; Pap et al., 2015).

Eredményeink alapjan a hidegebb teriileteken telel6 madarak kontar-
tollainak pelyhes része hosszabb, ezek agstirisége pedig alacsonyabb, mint a
melegebb korilmények kozott teleld tarsaik esetében. Tovabba, a z4szlos rész
agacskastirisége is pozitivan korrelalt a teleldteriilet minimum atlaghémérsék-
letével, alacsonyabb agacskasiiriiségre utalva a zord koriilmények kozott teleld
fajok konturtollainak zaszlds részén. Osszeségében ezek a szerkezeti jellemzdk
hideg kornyezetben jobban szigetel6 tollazatra utalnak, ugyanis a hosszu pely-
hes rész azt mutatja, hogy ezeknél a fajokndl a szigeteloréteg vastagabb, mely
novelheti a tollazat leveg6tarolod képességét (Wilson et al., 1992).

A pelyhes rész agstirtisége és a teleldteriilet homérséklete kozott kimu-
tatott pozitiv dsszefliggés latszélag ellentmond az eddigi vizsgalatoknak (Butler
et al., 2008; Broggi et al., 2011). Eredményeink arra utalnak, hogy a hdszige-
telés szempontjabdl inkabb az alacsony agsiirliséggel jaro lazabb tollszerkezet
az elénydsebb, mely tobb levegd tarolasat teheti lehetévé. Vélhetden ezzel ma-
gyardzhat6 az is, hogy ezeknél a fajoknal a z&szlds rész dgacskasiirlisége is ala-
csonyabb, azonban a tollazaton keresztiili h6atadas mértéke és a tollszerkezeti
paraméterek kdzotti 6sszefliggés pontos feltaraséara tovabbi vizsgalatok szliksé-
gesek.

3.3. A pehelytollak szerkezete eltérd kornyezeti feltételek fliggvényében

Eredményeink azt mutatjak (I111. vizsgalat), hogy a vizimadarak kisebb
és rovidebb agacskakbol felépiilé pehelytollakkal rendelkeznek, melyek né-
duszstiriisége is alacsonyabb, mint a nem vizi fajok esetében (szarazfoldi,
vizkdzeli, vizparti). Ez a mintizat hasonléan alakult Ggy a hasoldal mint a
héatoldal tekintetében. Mindezek alapjan tehat a vizi é16hely a kis méretii, és a
kompresszionak kevéshé ellendll6 pehelytoll-szerkezetet részesiti elényben. A
pehelytollak kisebb mérete azt mutatja, hogy vizimadaraknal az ezek altal
alkotott szigeteldréteg vékonyabb, ami latszolag ellentmond a vizi kdrnyezettel
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jard6 magas hdvesztéshez vald alkalmazkodas elméletének. Azonban a
vizimadaraknak, féképp a viz alatt taplalkozd buké fajoknak, ha nagy
mennyiségii szigeteld levegdt tarolnak a tollazatban, akkor a nagyobb
felhajtoerével is szembe kell nézniiik. Vélhet6en az ehhez val6 alkalmazkodas-
sal magyarazhaté a vékonyabb pehelyréteg, a rovidebb agacskak és az alacsony
néduszstiriiség, mely csokkentheti a tollazatban tarolt levegd mennyiségét
(Grémilletetal., 2005; D’alba et al., 2017). Ezen struktira altal a tollazat kevés-
bé all ellen meriiléskor a ra nehezedd hidrosztatikai nyomdsnak, &sszepré-
selédése pedig eldsegiti a levegd tavozasat, igy megkonnyiti a meriilést.
Emellett, a tdvozo leveg6buborékok csokkentik a surlodast a test és a viz kozott,
ami tovabb konnyitheti a madarak alamerilését (Davenport et al., 2011).

A vizsgalt paraméterek koziil a telelSteriileten mért hoérzet-index
(hémérsékletbdl és szélerdsségbdl kifejezett érték) csak a hatoldal nddusz-
stirliségére volt hatassal. A zordabb kdoriilmények kozott teleld fajok esetében a
hatoldal pehelytollainak ndduszsiirlisége nagyobb volt, mint a kevésbé rideg
koriilmények kozott teleld fajoknal, ami azzal magyardzhato, hogy a nagyobb
noduszsiiriiség erdsiti a pehelytollak k6zotti kohéziot (D’alba et al., 2017), egy
egységesebb szigeteloréteg pedig jobb védelmet biztosithat szeles és hideg
¢l6helyen.

3.4. A tollszar morfoldgidjanak valtozasa a szarny mentén

Eredményeink azt jelzik (IV. vizsgalat), hogy a tollszar keresztmetszeti
alakja, valamint a kiilonb6z6 irdnyl er6kkel szembeni ellenalldsa az egyes
tollak hosszanti tengelye és a teljes szarny mentén is valtozik. A szarnymenti
valtozas mintazata a négy vizsgalt fajnal eltér6en alakult. A tollszar alapi része,
a cséve, hat-hasi iranyban vastagabb és egységesen ovalis alaki a négy madar
esetében. Ez az alak képes optimalisan ellendllni a szarny ezen részére jellemzd,
hat-hasi irdnybdl hato terhelésnek (Raikow, 1985; Bachmann et al., 2012; Lees
etal., 2017).

A fehér golya, az egerészolyv és a hazi veréb esetében a szarny csudcsat
alkoto kiilsd kézevezok disztalis részén a tollszar vastagabb oldaliranyban, mint
héat-hasi iranyban, és ellenallobb az oldaliranyt erékkel szemben, mig a szarny
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tobbi részén a tollszar vastagabb hat-hasi, mint oldalirdnyban, és rezisztensebb
is az ebben a sikban hato erékkel szemben.

A fehér golya és az egerészolyv kiilso szilikitett és bemetszett evezbtollai
esetében a bels6 kézevezok felé haladva fokozatos novekedés volt megfigyel-
het6 a hat-hasi/oldalirany vastagsag aranyaban. Ugy véljik, hogy ezeknél a
vitorlazé és siklo fajokndl e morfoldgiai mintdzat teszi lehetévé a kiilsé kéz-
evezoknél az ‘ujjas’ szarnycsucs passziv kialakulasat vitorlazo és siklo repiilés
kdzben (Pennycuick, 2008).

Predikcidinkkal ellentétben, a nagy szarnycsapas-frekvenciaval repiilé
kis ké&rokatonanal, az alapi rész kivételével az dsszes toll tollszaranak minden
egyes mérési pontjdban nagyobb volt az oldalirdnyd, mint a hat-hasi iranyu
vastagsag. Ez a mintazat dsszefliggésben allhat a vizi-buko életmoddal, azon-
ban tovabbi sokfajos vizsgalat szlikséges a tollszar morfoldgiajaban megfigyel-
het6 adaptaciok pontosabb feltarasahoz.

3.5. Az evezditollak zdszléjanak szerkezete a repiilési mad fliggvényében

Eredményeink azt mutatjak (V. vizsgélat), hogy az agsiiriiség és az
agsz0g a tollzaszlo és a szarny mentén [kiils6 disztalis kézevezd (P8) és belsd
proximalis kézevezd (P1) kozott] egyarat valtozik. A P8 kiilsé zaszldjanak
minden mérési pontjaban alacsonyabb az agsiiriiség, mint a P1 esetében. A
belsd zaszlok esetében csak a tollzaszld kdzépsd része kiilonbozott, nagyobb
agslirliséget mutatva a P8 tollaknal a P1 tollakhoz képest. A tollszdrmenti
valtozast illetben azt talaltuk, hogy az agstiriiség és az agszog is csokken a
zaszl6 alapjatol a tollcstics iranyaba, mindkét toll kiilsé és belsé zaszldjan
egyarant. A kiils6 és belsé zaszlok kozotti kiillonbségeket illetéen pedig el-
mondhato, hogy az agak kapcsolodasi szoge kisebb volt a P8 tollak kiilsé
zészl6janak minden mérési pontjaban, mint a P1 tollak esetében.

Altalanossagban elmondhatd, hogy a szerkezeti elemekben megfigyelt
valtozatossag tiikrozi a tollak és tollrészek eltérd 1égateresztd-képességgel és
rezisztencidval szembeni igényeit. A tollak alapi része altal alkotott
szarnyrésznél képzodik a felhajtoerd nagy része (Miller & Patone, 1998). A
bels6 zaszlok alapi részénél egységesen kimutatott nagyobb agstirtiség tiikrozi
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az alacsony légateresztOképességre iranyuld igényt a szarny ezen részénél. A
disztalis tollak nagyobb terhelésnek vannak kitéve, kiilléndsen csucsi résziik,
melyet eltérd irAnyh aerodinamikai erdk is érnek (Norberg, 1990). Ezek csucsi
része akar 180 fokban is elcsavarodhat a szarnycsapasok bizonyos szakaszaiban
(Crandell & Tobalske, 2011). Ezzel 6sszhanghan az agak kapcsolédasi sz6ge
csdkkent a P8 tollak cstcsanak iranyaba, mely nagyobb rezisztenciat biztosit a
tollzaszldnak, csokkentve a tollzaszl6 szétkapcsolddasanak esélyét (Ennos et
al., 1995).

Predikcidinknak megfelelden az eltérd acrodinamikai koltségekkel jaro
repiilési stilus szignifikansan befolyasolja a tollzaszl6 agslirliségét és agszogét.
Egy korébbi vizsgalatunk eredményeihez hasonléan (Pap et al., 2015), a nagy
szarnycsapéas-frekvenciaval repiil6 fajoknal (folyamatosan csapkodo, énekes-
madar-tipust) a tollzaszlo agstrlisége nagyobb, mint a passzivan (Sikl,
vitorlazd) repiild fajoknal. ElGbbi stilus esetében nagyobb az evezdtollak
terhelése, mint az utobbi két tipus esetében (Corning & Biewener, 1998;
Usherwood, 2003; Pap et al., 2015), igy varhat6 adaptacio a tollzaszlok nagy
agsliriisége, mely csokkenti a tollzaszl6 1égateresztd-képességét és ndveli ennek
rezisztenciajat (Ennos et al., 1995; Miiller & Patone, 1998). A vartakkal ellen-
tétben az agszdg esetében nem taléltunk konzekvens mintazatot a repilési
stilusok ko6z6tt, ami arra utal, hogy mas tényezdk, mint példaul az energetikai-
lag és aerodinamikailag koltséges fel- és leszallas, ugyancsak alakithatja a
tollz&sz16 szerkezetét, elfedve a replilési stilus hatasat.

4, Kovetkeztetések

A tollak 0Osszességébdl allo tollazat kiilonféle szerepeket tolt be a
madarak életében, lehetdvé téve tobbek kozott a repiilést, valamint a hovel és
vizzel szembeni megfeleld szigetelést. EIobbi esetében a szarnytollak, utobbi
esetében pedig a testet borito tollazat szerkezeti jellemz6i a meghatarozdak.

Eredményeink azt mutatjék, hogy a vizi életmod kihivésai, kiillondsen
az alameriilés soran hatd erdkkel vald szembenézés, szamos adaptacidhoz
vezettek a tollazat szerkezetét illetden. A vizimadarak tollazatanak kiils rétegét
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alkot6 kontartollak zaszl6s részére nagy agacskasliriiség jellemzd, mely a viz
bejutasaval szemben jobban ellenall. Szigetelérétegiik siirlin elhelyezkedd
pehelytollakbdl all, azonban ez a réteg viszonylag vékony és konnyen 0ssze-
nyomhato, amit a révidebb, kevesebb ndduszli agacskak biztositanak. Ezzel
szemben a szarazfoldi fajok pehelytollrétege lazabb szerkezetii, mely nagyobb
mennyiségli levegd tarolasara képes. Vélhetden a vizimadarak jellegzetes
szerkezetli, stirli, igy nagy keratintartalmt pehelytollrétegének az az eldnye,
hogy viz folott jol szigetel, meriiléskor azonban konnyen Osszepréselheto,
csokkentve a tollazatban tarolt levegd mennyiségét, ezaltal pedig a merllést
akadalyozo felhajtoerdt.

Vizsgéalatainkbol arra kdvetkeztetiink, hogy az él6hely hémérséklete
meghataroz6 a kuloénbdzé tolltipusok szerkezetére, valamint ezek tollazaton
bellli szd&méra. A hidegebb él8helyen ¢él6 madarak sirlibb tollazattal
rendelkeznek, ugyanakkor konturtollaik pelyhes része hosszabb és lazabb
szerkezetli, mint a melegebb kornyezetben ¢é16 fajoké. Predikcidinkkal
ellentétben a leghatékonyabb szigetelést biztositd pehelytollak szerkezetét
csupadn kis mértékben befolyasolta a kornyezet hdmérséklete, azonban a
tollazaton beluli szdmuk magasabb volt a zordabb koriilmények k6zott €16
fajoknal, mint a melegebb vidékeken el6fordulé madaraknal. A tollazat hészig-
etelését vélhetden nagyobb mértékben befolyasolja a pehelytollak denzitdsanak
véltozasa, mintsem az ezek mikrostruktarajaban megfigyelheté kiilonbségek,
valamint a kérnyezet hémérséklete altali szelekcios nyomas inkabb a tollazat
Osszetételére hat, nem pedig a pehelytollak szerkezetére.

Kovetkeztetésképp elmondhatd, hogy a madarak szarnytollaira hatd
Komparativ vizsgalatunkbél kiderilt, hogy a tollzaszlé struktdraja az egyes
tollak tengelye mentén és a szarny kiillonb6z6 részei k6zott egyarant valtozik.
Osszességében a tollzaszlo agsiiriiségében és az agak kapcsolodasi szogében
talalt mintazat azt tliikrozi, hogy a repiilésben eltérd szereppel bird tollak
zaszloinak kiilonb6z6 a légateresztG-képessegre €s rezisztenciara vonatkozo
igénye. Tovabba, a szerkezeti kiilonbségek eltéré modon mutatkoznak meg a
kiilonbozo repiilési tipust kovetd fajokndl. Kutatasunk alapjan a fajok repiilési
szokasai €s életmodbeli jellemz6i fontos szerepet jatszanak a fajok kozott
megfigyelhetd tollstruktlra valtozatossdganak a kialakuldsaban. A nagy szarny-
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csapas-frekvenciaval repiilé fajok tollzaszl6i nagyobb agsliriiséggel jellemez-
het6ek, mint a vitorlazo fajok, ugyanakkor mind a disztalis, mind a proximalis
evezdtollak agszogeire szignifikans hatassal van a repiilési stilus.

A tollzaszldkhoz hasonléan a tollszar morfoldgidja, és ezzel egyitt az
elhajlassal szembeni rezisztenciaja az egyes tollak tengelye és a szarny mentén
is valtozik, tovabba a valtozds mintazata eltérd a kiillonbdzo tipust repiilést
folytatd fajok kozott. Eredményeink tehat ramutatnak arra, hogy a tollszar
szekre eltéré modon és iranybol hato erdkhoz valo adaptacio, mely biztositja a
rezisztencidjukhoz sziikséges merevséget. Kovetkeztetésképp elmondhato,
hogy a madarak tollazatdnak morfol4giajaban nagyfoku valtozatosség figyelhe-
t6 meg, mely tulajdonképpen az eltéré kornyezeti feltételek altal nyujtott kihi-
vasokhoz, és a kiilonb6z6 repiilési technikédkhoz vald alkalmazkodas eredmé-
nye.
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1. Introduction and objectives

1.1. The plumage of birds

Feathers are the most numerous, elaborate and diverse derivatives of
the avian integument, making birds unique and spectacular in the animal
kingdom. Feathers, collectively referred to as plumage (Stettenheim, 2000),
cover almost the entire surface of the body, serving a wide variety of functions.
The main roles of plumage include the following: (1) it provides insulation from
water and cold temperatures, allowing birds to live in many different types of
environments; (2) it enables flight under a wide range of conditions; (3) it
provides camouflage in different habitats; and (4) it plays a crucial role in avian
communication (Lombardo et al., 1995; Lovette & Fitzpatrick, 2016).

To fulfil their complex roles, body feathers have evolved a great
variety of shapes, sizes and structures. However, they can still be divided into
two basic groups: contour feathers (vaned or pennaceous) and down feathers
(plumulaceous) (Gill et al., 2019). The contour body feathers constitute the
outline or contour of the body, setting up the outer protective/waterproofing
cover, over the inner insulative downy layer of the plumage (Figure 1)
(Walsberg, 1988; Wolf & Walsberg, 2000; Williams et al., 2015). Flight
feathers are all pennaceous and serve to create the wing surface that is essential
for flying. They have to be light and flexible, as well as adequately strong to be
able to withstand the aerodynamic force they are exposed to (Videler, 2005;
Pennycuick, 2008).

1.2. Adaptations of body feathers to insulation and waterproofing

Thanks to its unique structural features, body plumage regulates heat
transfer and prevents water penetration, forming an excellent barrier between
the bird’s body and the environment (Handrich et al., 1997; Ponganis et al.,
2003). In the case of species living in extreme environments, it can retain as
much as 90% of the heat leaving the body (McCafferty et al., 2013). Body
feathers insulate birds from cold temperatures and water by being able to trap
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air in an insulating layer next to the skin, while the arrangement and structure
of the feathers prevent water penetration (Cooper, 2002; Williams et al., 2015).

cross section of the plumage .
—— e Outer protective layer:

“ distal vaned part of body contour feathers

inner insulative layer: proximal plumulaceous

—
7 ( AN AR /J’ it , part of contour feathers and their afterfeathers,
f r 4 F \scmiplume and down feathers

. down =
\ 2 g Semlplume
afterfeather ¢ /= -

pennaceous vane

plumulaceous pennaceous

contour body feather ~-

i barb
contour flight feather barbule A0dcS

Figure 1. The basic structure of the plumage and main feather types
(drawings courtesy of Kinga Kelemen)

Bird plumage comprises different feather types that all have subtly
altered structures and roles (Figure 1) (Prum & Brush, 2002). Thus, quantifying
the densities (e.g. feathers/cm?) of different feather types is crucial if we are to
comprehend how plumage performs its unique thermo-insulatory and water-
repellent functions. The most numerous components of avian plumage are
contour body feathers, which have multiple functions due to their dual structure
(Butler et al., 2008). The pennaceous distal vaned part of contour body feathers
is created by the zippering interaction between hooklets and barbules aligned
along the barbs. These sections are arranged in an overlapping pattern across
the entire plumage, like shingles on a roof, and form an external water-repellent
coat over the inner insulative cover of the plumage, built up by the proximal
plumulaceous feather section of contour feathers, semiplumes and down
feathers (Rijke, 1970; Srinivasan et al., 2014) (Figure 1). The structure of these
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feathers or feather parts is optimized to trap a layer of air next to the skin, thus
providing insulation. Semiplumes have a central shaft with lateral barbs,
bearing barbules but with the difference that they are entirely plumulaceous i.e.
all the barbs are downy and lack hamuli so that they are free of attachment to
each other, and there is consequently no vane. Down feathers are constructed
entirely of down, with little or no rachis. (Stettenheim, 2000). In addition, the
contour feathers of many birds have an auxiliary shaft attached to their calamus,
called afterfeather. The afterfeather typically resembles a smaller, downier
feather with plumulaceous barb and barbule structure and its primary role is
assumed to be enhancing insulation (Williams et al., 2015).

Environmental conditions are key determinants of heat loss, so they
may facilitate the evolution of various features in the optimal plumage structure
and density (Wolf & Walsberg, 2000). For instance, plumage that has been
optimized to trap a large amount of air can be advantageous in aquatic
environments due to the 23 times greater thermal conductivity of this medium;
however, aquatic birds, especially diving species, have to overcome the
buoyancy of the water when they dive, which could be made more difficult by
the large amount of insulative air stored in the plumage (Croll & McLaren,
1993; de Vries & van Eerden, 1995; Grémillet et al., 2001). Nevertheless, to
date, no comparative study has investigated the diversity in feather density
among bird species or looked at how these differences correspond to the
different lifestyles and environmental requirements of birds. There can be a
huge difference among species in the total number of feathers found in their
plumage (Wetmore, 1936; Hutt, 1938; Cooper, 2002; Davenport et al., 2009;
Williams et al., 2015), and this variation has previously been attributed to the
different environmental conditions and lifestyle of birds (Dawson et al., 1999;
Williams et al., 2015). However, these conclusions have generally been based
on single species that mostly live in extreme conditions and are therefore
inadequate for formulating a general idea of plumage adaptations.

In light of the above, our comparative study involving 152 bird
species (study 1) investigates how the habitat, the lifestyle of the species and
the thermal environmental conditions may explain the differences in
feather density in different plumage areas. We predicted a greater feather
density in aquatic and especially in diving species than in their non-diving and
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terrestrial counterparts, respectively. In the case of terrestrial species, we
expected to find similar feather densities on the ventral and dorsal sides, as they
are exposed to almost the same degree of environmental factors (water,
temperature), while we assumed that there would be a greater feather density
on the ventral side of aquatic species (particularly in floaters) due to their
constant exposure to the water and hydrostatic pressure. We predicted denser
plumage in species living in colder habitats, and in the case of birds living in
warmer climates, we expected to find lower feather densities, ensuring a looser
structure for the plumage, which can help ventilation, facilitating heat
dissipation.

Besides density, the insulating capacity of the plumage can also be
significantly determined by the microstructure of the feather types it consists of
(Rijke, 1968; Wolf & Walsherg, 2000; Ward et al., 2007; Rijke & Jesser, 2011;
Broggi et al., 2011; Pap et al., 2015; Williams et al., 2015; Koskenpato et al.,
2016). The structure of contour feathers is especially important, as these
feathers make up the largest part of the plumage (Wetmore, 1936), and due to
their dual structure, they play multiple roles of high importance in insulating
against the unfavourable temperatures and waterproofing (Davenport et al.,
2009; Williams et al., 2015). However, we do not have much information on
how the morphological features of these feathers have adapted to these
functions. In some aquatic birds, it has been found that the distal pennaceous
parts of contour feathers, which form the outer protective layer of the plumage,
act as an excellent watertight barrier, preventing water from getting into the
proximal, downy layer responsible for thermal insulation (Stephenson &
Andrews, 1997). In other cases, it was found that the distal part is partially
permeable, or that its structure changes according to the given habitat’s
temperature and the thermoregulatory needs of the bird (Middleton, 1986;
Grémillet et al., 2005). The waterproofing properties of the distal pennaceous
section is decisively determined by their barb and barbule density and it is a
widely held view that a waterproof outer body covering is ensured by a high
density of barbs and barbules (Grémillet et al., 2005; Rijke & Jesser, 2011),
although the relation between vane structure and the bird’s habitat has only been
investigated in a few species, and these were mostly aquatic birds (Rijke, 1968;
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Rijke & Jesser, 2011). Furthermore, the length of the vane is also important in
terms of protection, as larger vanes with better coverage mean that the outer
protective layer is thicker and may confer better protection from water
penetration (Grémillet et al., 1998).

The thermoregulatory characteristics of contour feathers may depend
on several factors. The length of the proximal, downy part, as well as its barb
and barbule density, determine the thickness and texture of the downy
insulating layer of the plumage and the number and size of spaces with trapped
air near the skin. It is likely that a longer plumulaceous downy part with higher
barb and barbule density, and a loose plumage surface (i.e., low pennaceous
vane density) can help sunlight penetrate the inner layers. On the other hand,
species living in warm conditions can reduce heat absorption on the surface of
the feathers by preventing heat from reaching the skin (Walsherg & King,
1978), so birds adapting to hotter environments need a more sealed protective
layer (i.e. the vanes need to have higher barb and barbule density) and thinner
insulation (Butler et al., 2008). However, there are no cross-species studies that
would make it possible to produce a generalization on the functional aspects of
feather morphology.

Therefore, our comparative study involving 194 bird species
(study I1) investigates how the structure of contour feathers changes
depending on the habitat (terrestrial, riparian or aquatic), the temperature
of breeding ranges and wintering grounds, and the lifestyle of the birds
(floating or diving). We predicted that the barb and barbule density of the
vanes of contour feathers (the outer protective layer of the plumage) is higher
in aquatic birds than in their terrestrial and riparian counterparts, respectively.
The lengths of the proximal, downy part and the distal part, the vane, are more
difficult to predict based on the habitat type. If the length of the downy part is
related to the amount of air deposited in the plumage, then a longer downy part
may be more advantageous for aquatic species, although it can affect diving
ability by increasing buoyancy. We also tested the hypothesis that the contour
feathers of species living in low temperature environments would have longer
and denser (higher barb density) downy parts and more loosely structured vanes
(lower barbule density) (Middleton, 1986; Butler et al., 2008; Broggi et al.,
2011). As opposed to this, in species living in areas with higher temperatures,
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we expected the vane part to be denser and thus to close better and prevent heat
absorption, and the downy part to be shorter and to have a looser structure and
thus retain less warm air in the plumage.

In terms of thermal insulation, morphological adaptations can also be
predicted by down feathers, the other type of feather in the plumage. These
feathers provide the best insulation out of all natural materials in terms of their
warmth-to-weight ratio, as they can trap large amounts of air, i.e. they have high
fill power (Fuller, 2015). Another important quality of this part of the plumage
is compressibility — it can recover its original volume, for example, after being
submerged in water and compressed by hydrostatic pressure (Fuller, 2015).
These outstanding physical qualities of down feathers are related to their unique
structure. As opposed to contour feathers, the rachis of down feathers is short,
and the barbs and barbules are long and not connected (Figure 1), so they have
a downy, loose structure (Stettenheim, 2000; Prum & Brush, 2002). Another
characteristic feature of the barbules of down feathers is that there are nodes
along their longitudinal axis (Figure 1). The length of the barbules and the
density of the nodes determine the cohesion between the down feathers and also
their fill power, and high node density increases their compression resistance
(Fuller, 2015; D’alba et al., 2017). Previous studies have described a great
variation in the structure of down feathers among species, which can be linked
to the different thermoregulatory needs of the species. (Dove, 2000; Robertson,
2002; Dove & Agreda, 2007; Lee et al., 2016; Cheek et al., 2018). However,
we still do not know how the structure of down feathers adapts to the diverse
environmental conditions experienced by birds, as studies so far have only
focused on a few species.

To explore these correlations, we conducted a study (study I11) in
which we collected feathers from 154 species and investigated how the type
and temperature of the habitat might explain the structural characteristics
of down feathers. Previous studies have indicated that down with a looser
structure may result in better insulation as it can trap more air in the plumage,
i.e. it has a higher fill power (Fuller, 2015; D’alba et al., 2017). According to
this, we predicted longer down feathers with shorter and less dense barbules in
species living in harsh environments. The higher number of nodes on barbules
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may increase the cohesion between downy elements, but decrease the fill power
of the plumage (D’alba et al., 2017), thus it is difficult to make predictions on
node density in function of environmental conditions (wind speed,
temperature). Previous research has indicated that aquatic life is associated with
smaller down feathers with longer and denser barbules, as well as a reduced
number of nodes on barbules (Dove and Agreda 2007; Fuller 2015; D’alba et
al. 2017). Nevertheless, shorter and less dense down feathers (i.e. lower barbule
density), with a lower number of nodes are also plausible and were also
predicted for aquatic birds because such a structure may help submersion, since
the plumage is more compressible and air can escape more easily (Fuller, 2015;
D’alba et al., 2017).

1.3. Feather structure and flight

In order to fly, birds need to generate lift and propulsive thrust, putting
considerable load on remiges, i.e. the flight feathers which make up the wing
(Lindhe Norberg, 2002; Pennycuick, 2015).

The aerodynamic forces are transmitted to the body via the rachis (the
central shaft of the feathers). Therefore, the rachis has to be stiff enough to resist
bending (Bonser, 1996). The bending stiffness of the rachis is primarily
determined by the quantity and distribution of the material (keratin) in the cross-
section (i.e. second moment of area), and changing the cross-sectional shape is
an effective solution for adapting the bending stiffness of the different rachis
segments to resist differential aerodynamic forces (Purslow & Vincent, 1978;
Weber et al., 2010). Accordingly, it has been found that the cross-sectional
shape of the rachis changes along the longitudinal axis of feathers (Bachmann
et al., 2012; Sullivan et al., 2017), with the largest diameters and stiffnesses in
the planes with the largest bending forces, thereby keeping the weight low while
still possessing rigidity in the important directions (Norberg, 1972; Purslow &
Vincent, 1978).

The magnitude and the direction of the aerodynamic forces varies
across the wing span, with outer primaries need to resist higher out-of-plane
forces than inner primaries or secondary feathers, particularly during
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downstrokes in flapping flight (Ennos et al., 1995; Pennycuick, 2008). Feather
position along the wing might ultimately result in differentiation in the
morphological properties of the rachis (Pap et al., 2015). Furthermore, the
distribution of aerodynamic forces along the wing is influenced by the flight
type of birds, namely whether a bird flies with continuous and high frequency
wing flapping or has intermittent flight (flapping phases are interrupted by
flexed-wing bounds) and whether it flaps less with lower frequency and soars
or glides more. Hence, we might expect the cross-sectional morphology of the
rachis to change with the main flight type among species. However, to date,
morphological studies have mostly focused on primary feathers, or on a single
feather of the wing. It is still unknown how shape varies along the rachis within
individual feathers and among the remiges of the entire wing, and how the
pattern of variation differs among species. Therefore, in our fourth study
(study 1V), we investigated how the cross-sectional shape of the rachis
changes (1) along the longitudinal axis of individual flight feathers, (2)
across the wing and (3) among species characterized by different flight

types.

For flight, not only the morphology of the rachis of flight feathers is
crucial, but also the structure of the vane (Figure 1), as it makes up most of the
lifting surface of the wing, which is essential for the generation of
aerodynamical forces (Lindhe Norberg, 2002). Both the leading (outer) and the
trailing (inner) vanes of the feathers are created by the interconnection of barbs
and barbules. The barbs are parallel branches, which are aligned on two sides
of the rachis. Each barb has small barbules and even smaller hooks (barbicels).
The zippering interaction between hooklets and barbules creates the smooth
planar surface, the pennaceous feather vane. (Stettenheim, 2000) (Figure 1).
Previous studies have shown that these structural elements are highly important.
The barb and barbule density defines the air transmissivity of the vane (Muller
& Patone, 1998; Dial et al., 2012), while the branching angle of the barbs
determines the resistance of the vane against the forces from different directions
that are generated during the wingbeat cycle (Ennos et al., 1995). However, the
magnitude and direction of the aerodynamic load acting upon the different
segments of flight feathers may vary along the wing and in function of flight
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style (Pennycuick, 2008; Pap et al., 2015). In view of this information, it can be
assumed that these structural elements adapt to the different aerodynamical
forces, and the density and branching angle of the barbs change (1) along the
longitudinal axis of the vanes, (2) from the outer to the inner vanes, and (3)
from the distal to the proximal feathers on the wings. Furthermore (4), this
variation in structural elements is presumably connected to the flight style of
the birds. These assumptions are also partly substantiated by previous studies.
For example, in the domestic pigeon, a difference has been shown between the
outer and inner vanes of the flight feathers in terms of barb density and air
transmissivity, which is important for creating of a smooth uniform wing
surface (Muller & Patone, 1998). In addition, the barb angle also changes
decreasing from the base of the vane towards the tip, resulting in higher
resistance against forces perpendicular to its plane (dorso-ventral forces)
(Ennos et al., 1995; Bachmann et al., 2007).

However, very few studies have focused on more than one species and
on the variation of vane structures by examining several feathers and
measurement points, yet the different flight styles of bird species may be crucial
in the development of feather structure (Pap et al., 2015). In our fifth study
(study V), we conducted a comprehensive comparative analysis with 178
species, and examined differences in the density and branching angle of the
barbs along the longitudinal axis of the outer and inner vanes of the distal
(P8) and proximal (P1) primary flight feathers, and to what extent this
could be explained by the different flight style of the birds.

In summary, even though there have been many studies on the growth
and origin of feathers, we have little information on the variation of the
structural properties of the feathers among species and the aerodynamical,
ecological and evolutionary background of this variation. Understanding how
the structure of the plumage and different feather types varies among birds is
essential information for answering the question of how feathers have evolved
to fulfil the requirements imposed by the different environmental conditions
and flight style of species. Therefore, the aim of the studies presented in my
dissertation was to explore the structural variation of the plumage of birds and
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the connection between this variation and the different ecological and lifestyle
features to find potential adaptations.

2. Materials and methods

2.1. Study |

We used 337 cadavers of 152 bird species for the study, quantifying
plumage density (number of feathers/unit of area) in two parts of the body
(ventral and dorsal). We removed all feathers along specific anatomical
structures of the specimens, took photos of the bare parts and used the ImageJ
software to measure their area (cm?). We counted the feathers collected from
the specific areas and sorted them according to feather type. Then we calculated
the total feather density of the ventral and dorsal sides, and the density of the
specific feather types (contour feathers, semiplume + down feathers). The
species involved in the study were classified into five categories according to
their lifestyle and habitat: terrestrial, riparian, waders, floating and diving
aquatic birds. We used multivariate phylogenetic generalised least squares
(PGLS) models, incorporating phylogenetic relatedness across species. The
feather density of the ventral and dorsal side, and the density of certain feather
types were used as dependent variables in separate models, in which body
weight, the type of habitat and the minimum and maximum mean temperature
of the wintering and breeding grounds were also included as explanatory
variables.

2.2. Study 11

We collected feathers from the ventral side of 1043 birds of 194
different species. We measured the following structural parameters from all
feathers: length of the feathers, length of the pennaceous (distal) part, length of
the plumulaceous (proximal) region, barb density of the plumulaceous and
pennaceous sections, barbule density of the pennaceous section (Figure 1).
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Species involved in the study were classified into four categories: terrestrial,
riparian, floating and diving aquatic birds (wading species were included in the
group of riparian species). Thermal conditions were characterized by the
maximum mean temperature of the breeding range and minimum mean
temperature of the wintering grounds of the species. In order to test the effect
of ecological variables on feather traits, we performed PGLS models again,
incorporating phylogenetic relatedness across species. Feather trait values were
used as dependent variables in the model that also included body mass, habitat
type and ambient temperature as covariates. Interactions among covariates were
also tested.

2.3. Study 111

We collected down feathers from 370 individuals of 156 species
(Figure 1). We imported photographs of the feather samples into the ImageJ
software to measure the following structural parameters: length and area of
feathers, length of the barbs and barbules, density of barbules, and node density
on barbules.

Species were classified into five habitat categories: terrestrial, riparian,
waders, floating and diving aquatic species. Temperature loss of the body is
affected by several environmental parameters; therefore, we calculated the
thermal sensation index (wind chill index) using the minimum temperatures and
winter maximum wind speeds of the wintering ground.

We built PGLS models where feather traits were used as a dependent variable,
while body mass, habitat type and wind chill index were included as covariates.

2.4. Study 1V

We collected wing feathers from eleven individuals of white stork
(Ciconia ciconia) and ten carcasses of common buzzard (Buteo buteo), pygmy
house sparrow (Passer domesticus), and pygmy cormorant (Microcarbo
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pygmaeus), representing the four main flight styles: flapping and soaring (white
stork), flapping and gliding (common buzzard), continuous flapping (pygmy
cormorant), and passerine-type flight (house sparrow). We plucked all remiges

from one of the two wings from each individual.
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Figure 2. Al1-3: The fundamental loads acting on the wing and the bending
of the rachis; B1-2, C1-2: The examined morphological parameters across
the wing (study 1V).

For each feather collected we measured the dorso-ventral and lateral

width at four positions along the rachis (Figure 2.). In order to describe the
variation in the shape of the rachis, we calculated the dorso-ventral/lateral width
ratio (i.e. height/width ratio) for each measurement position. A width ratio value
higher than one indicates a higher rather than wider rachis section
(‘compressed’ shape), and a value lower than one indicates a wider rather than
higher rachis section (‘depressed’ shape) (Figure 2, B1-B2). We also measured
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the second moment of area of the rachis cross-sections (I, mm#*) along two
different axes (x, y). These indices reflect the capacity of a cross-section to
resist bending in dorso-ventral (ly) and lateral directions (ly). We also calculated
the stiffness ratio using these values (Figure 2, C1-C2).

In order to examine the variation in rachis width ratio (rachis shape)
among the four measurement points of wing feathers and among the four bird
species, we built GAMs (General Additive Models).

2.5. Study V

We collected distal (P8) and proximal (P1) primary flight feathers
from 178 species. The leading (outer) and the trailing (inner) vanes of the two
feather types were marked at three positions: 25% (base), 50% (middle) and
75% (tip) along the length of the vane. We took photographs of the feathers at
each measurement position, and measured the density and branching angle of
barbs with the ImageJ software.

Species were classified into four categories based on their flight style
(Pennycuick, 2008; Bruderer et al., 2010; Pap et al., 2015): flapping-soaring,
flapping-gliding, continuous flapping and passerine-type fliers. To investigate
the differences in structural parameters (barb angle and barb density) between
distal (P8) and proximal (P1) primary feathers, we used phylogenetic paired t-
test separately at each segment along the vane (base, middle, tip) for both the
outer and inner vanes. We performed similar tests to examine whether the
density and branching angle of barbs changed between the outer and inner vanes
and between different segments along the shaft of both P8 and P1. To
investigate the effect of flight style on the variation of the structural parameters
of P8 and P1, we built generalized least squares (PGLS) models.
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3. Results and discussion

3.1. Adaptations in feather density to different environmental conditions

We found (study 1) that habitat type and temperature of the wintering
ground are related to the feather density, while the temperature of the breeding
range does not affect the number of feathers per unit of surface area, or only to
a lesser extent. On both sides of the body, the density of the examined types of
feathers (contour feathers and down feathers) is greater in floating and diving
birds than in terrestrial, riparian and wading birds. Furthermore, the down
feather to contour feather ratio is also significantly higher in aquatic species
than in their non-aquatic counterparts. We did not find any differences in feather
density parameters between the two groups of aquatic species (floating and
diving).

Aquatic species, compared to other groups, generally had higher
feather density values, which is not surprising if we consider the water
protective role of contour feathers (Grémillet et al., 2005; Rijke & Jesser, 2011);
the higher number of contour feathers can presumably provide a high protection
level against the penetration of water, while the higher number of down feathers
can provide better thermal insulation in aquatic environments. Despite the
exposure to different thermal loss and buoyancy (de Vries & van Eerden, 1995;
Grémillet et al., 2001), diving and swimming birds had similar feather density,
suggesting that the adaptation to the diving way of life manifests at the a
microscopic level of feathers rather than in their density (Dove & Agreda,
2007). Our results highlighted the importance of down feathers in thermal
insulation because we found that birds wintering in colder habitats have a higher
density of these feathers, thus more insulating air can be stored in their plumage
in harsh conditions (Williams et al., 2015).

Temperature had a quadratic effect on the density of the contour
feathers on the ventral side, the total density of feathers and the minimum winter
temperature, thus indicating a higher density of feathers among the species that
winter in the intermediate temperature range, and a lower density among those
in cold or warm habitats. For species living in warmer habitats, low feather
density can be beneficial as it can facilitate air flow, thereby facilitating heat
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dissipation. In contrast, we cannot provide a clear explanation for the low
feather density of species living in colder areas. Our results suggest that an
adequate heat retention can be achieved even at lower feather densities,
presumably due to the structural adaptation of the feathers. However, further
studies are needed to confirm this. Our research is the first study that introduces
and discusses diversity in the density of the plumage and considers the different
environmental conditions of the species at the same time across species.

3.2. Structural adaptations of contour body feathers to different environ-
mental conditions

Our findings showed (study I1) that the structure of a bird’s contour
feathers is affected by the type of habitat and the temperature of its wintering
ground, while it is not affected by the temperature of its breeding range. We
found no differences between the pennaceous vane length of aquatic and
terrestrial birds, although the downy part of the contour feathers is shorter in
aquatic birds than in terrestrial birds, and the length of the contour feathers is
thus also shorter in the former than in the latter. The shorter plumulaceous
section in the feather length of aquatic birds suggests the need to reduce the
quantity of the air trapped in the plumage to optimize the buoyancy of aquatic
birds (Grémillet et al., 2005). We did not find any differences in any parameter
between the two types of aquatic lifestyles (floating and diving). The barbule
density of the vane part was higher in aquatic than in terrestrial species; this is
presumably the result of their adaptation to the aquatic lifestyle, since the
contour feathers with higher barbule density may be more water resistant (Rijke
& Jesser, 2011; Pap et al., 2015).

The plumulaceous (downy) part of the contour feathers was longer and
the barbule density was lower in the birds that winter in colder conditions than
in those that winter in warmer conditions. Moreover, the barbule density of the
vane part positively correlated with the minimum mean temperature of the
wintering ground, indicating lower barbule density in the vaned pennaceous
part of the contour feathers of the species that winter in harsh conditions.
Overall, these structural characteristics refer to plumage that insulates better in
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cold environments, since the longer downy part shows that the insulating layer
is thicker in these species, thus enhancing the air storage capacity of the
plumage (Wilson et al., 1992).

The positive correlation between the barbule density of the
plumulaceous part and the temperature of the wintering ground seemingly
contradicts former findings (Butler et al., 2008; Broggi et al., 2011). Our results
suggest that from the point of view of thermal insulation, a looser feather type
with lower barbule density is more beneficial, since it allows more air storage.
Presumably, this explains why the barbule density of the vane was lower.
However, further studies are needed to confirm this link in order to reveal the
correlation between the extent of heat transfer through the plumage and the
feather structural parameters.

3.3. Structural adaptations of down feathers to different environmental
conditions

Results showed (study I11) that aquatic birds had down feathers with
smaller and shorter barbules, and a lower node density than non-aquatic species
(terrestrial, riparian and wading birds). This pattern evolved similarly on both
the ventral and the dorsal side. Accordingly, aquatic habitats seem to select for
a smaller down feather-structure, which resists compression to a lesser degree.
The smaller down feathers show that the insulating layer they form in aquatic
birds is thinner, which apparently contradicts the predicted adaptation to the
higher heat loss associated with aquatic environments (Croll & McLaren, 1993;
de Vries & van Eerden, 1995; Grémillet et al., 2001). However, aquatic species,
particularly diving birds that feed underwater, also have to face higher
buoyancy if a large amount of insulating air is stored in their plumage.
Presumably, adaptation to this environment may explain the thinner down layer,
shorter barbules, and low node density, which may reduce the amount of air
stored in the plumage (Grémillet et al., 2005; D’alba et al., 2017). With this
structure, the plumage is less resistant to the hydrostatic pressure exerted on it
during diving, and its compression facilitates the escape of air, and subsequently
submerging. In addition, released air bubbles reduce friction between the body
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and the water, which can further facilitate the submerging of birds (Davenport
etal., 2011).

Wind chill index only had an effect on the node density of the dorsal
part and was higher in species that live in harsher weather conditions. Higher
node density in cold and windy habitats can be explained by the need for
stronger cohesion of the down feathers (Fuller, 2015; D’alba et al., 2017). This
is one of the main structural features for providing better air trapping capability
(Fuller, 2015; D’alba et al., 2017) and, hence, insulation in strong winds.
Furthermore, it is plausible that the effect of habitat type and thermal condition
on feather traits are not independent from each other. However, except for study
I on body feather structure, we were not able to test the interaction between
habitat type and ambient temperature on feather density (study 1) and down
feather morphology (study I11). We therefore propose further studies with larger
sample sizes.

3.4. Variation in rachis morphology across the wingspan of different species

We found (study 1V) that the cross-sectional shape of the rachis, as
well as its bending resistance (indicated by the second moment of area of cross-
sections) to forces acting from different directions, vary along the longitudinal
axis of each flight feather and across the wing. Furthermore, the pattern of
change of rachis shape varied among the four species studied. In general, the
calamus of flight feathers was oval in shape (slightly higher than wide) and
more resistant in dorso-ventral direction for all four birds. A dorso-ventrally
oriented rachis is expected, because the large forces acting on the feathers
during flight are redirected towards the bones through the calamus (Bachmann
et al., 2012; Sullivan et al., 2017). In addition, the relatively uniform shape of
the calamus across the wing suggests that the forces are distributed more evenly
at the base of the wing, compared to the more distal feather segments.

In contrast to the calamus, other parts of the feathers showed larger
variation in the shape of the rachis across the wing. In the outer primaries of the
white stork, common buzzard and house sparrow, both the width and stiffness
ratio decreased along the feather shaft (i.e. the rachis became wider and stiffer
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laterally than dorso-ventrally towards the feather tip), while in inner primaries
and secondaries, the dorso-ventral dimeter and stiffness exceeds the lateral
rachis thickness. This indicates that the rachis of outer primaries is relatively
more resistant to in-plane forces, while the inner primaries and secondaries are
stiffer in dorso-ventral than in lateral flexion. A generally greater dorso-ventral
bending resistance is expected because the wing feathers are exposed to greater
out-of-plane forces (Heers, Tobalske, & Dial, 2011; Dial et al., 2012),
particularly during downstrokes in flapping flight (Corning & Biewener, 1998),
therefore the rachises should be stiffer in the dorso-ventral direction. However,
the rachis of the outer primaries is oriented perpendicularly to the direction of
the wind, hence the rachis of these feathers has to be stiff enough to withstand
lateral aerodynamic forces. This interpretation of our findings corroborates the
result of the study by Purslow and Vincent (1978), showing that the outermost
primary of the pigeon is equally stiff laterally and dorso-ventrally, whereas the
inner to outermost primaries have a higher dorso-ventral than lateral stiffness.
In the white stork and common buzzard, both the rachis of the
outermost and the rachis of all emarginated distal primaries were wider laterally
than dorso-ventrally. In these soaring and gliding species, the emarginated
outermost primaries bend upwards and separate vertically to form the slotted
wing tip on the extended wing, which confer multiple aerodynamic advantages
during flight (Tucker, 1993, 1995; Palmer, 2014). In this wing type, both the
outermost primary, which constitutes the leading edge, and each emarginated
primary are loaded heavily in the lateral direction because these feathers are
separated and each one acts like an individual airfoil, while cutting the air and
overcoming air resistance (Tucker, 1995). Hence, the distal part of these
feathers has to be stiff enough laterally to resist the aerodynamic forces that act
in a lateral direction. Furthermore, among the outer emarginated primaries of
the white stork and common buzzard, the width ratio gradually increased from
the outermost towards the inner primaries, and from the tip to the base of
individual feathers. This change in orientation reveals that the width in the
lateral direction is most pronounced at the distal segment of the outermost
primary and starts to transform wider dorso-ventrally than laterally,
progressively from the outermost towards the inner primary feathers. This result
supports the idea of Pennycuick (2008), and shows that the flexibility of the
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rachis in outer primaries is graduated, which allows them to form the slotted
wingtip passively by variations in the bending stiffness of the rachises.

In the pygmy cormorant, the lateral rachis thickness exceeds the
dorsoventral width at each measurement position except at the calamus,
representing an unexpected result in the case of a species characterized by high
wing-beat frequencies, and therefore high aerodynamic load on the wing’s
feathers from the dorso-ventral direction (Usherwood 2003, Pap et al. 2015).
We speculate that the rachis morphology of pygmy cormorants might be
determined primarily by their aquatic lifestyle, rather than their flight style. We
propose further investigations in order to analyse the effect of an aquatic
lifestyle on the morphology and flexural stiffness of the rachis on a larger
sample size including diving and non-diving aquatic species.

3.5. Vane density, barb angle and flight in birds

We found (study V) that barb density and barb angle vary along both
sides of the (leading and trailing) vane and across distal (P8) and proximal (P1)
flight feathers. Barb density at all measurement positions (base, middle, tip) of
the leading vane of P8 was lower than that on P1. In the case of the trailing
vanes, only the middle part of the vane differed, showing a higher barb density
on P8 feathers. Regarding the change along the rachis, we found that both the
barb density and the barb angle decreased from the base towards tip on the
leading and trailing vane of both feathers. As for the differences between the
leading and trailing vanes, we found that the density of barbs was higher at each
position of the outer vane for both P8 and P1 feathers. Branching angle of the
barbs was smaller at all measurement points of the outer vane of the P8 and P1
feathers, except the base of P1.

In general, the variation seen in the structural elements reflects the
need for feathers and feather parts of different air transmissivity and resistance.
In flight, the lift generation is highest at the base of flight feathers (Miller &
Patone, 1998). The uniformly higher density of barbs shown at the base of the
inner vanes reflects the need for low air transmissivity in this part of the wing.
Distal wing feathers are exposed to a higher load, especially their tip, which is
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also exposed to aerodynamic forces acting from different directions (Norberg,
1990). The tip of these can twist up to 180 degrees at certain stages of wing-
beat cycles (Crandell & Tobalske, 2011). Accordingly, the barb angle decreased
toward the tip of the P8 feathers, providing greater resistance to the vane and
helping to avoid the detachment of barbs when the vane of the feathers is loaded
heavily by aerodynamic forces (Ennos et al., 1995).

In line with our predictions, the flight styles associated with different
aerodynamic costs significantly influence the density and branching angle of
the barbs of the flight feather vanes. Similarly to the results of our previous
study (Pap et al., 2015), the barb density of the vane is higher in the species that
fly at a high wing-beat frequency (continuous flapping and passerine type
flight) than in species characterized by more passive flight styles (soaring and
gliding). In the case of the flight types, there is a higher load on flight feathers
compared to the latter two types (Corning & Biewener, 1998; Usherwood,
2003; Pap et al., 2015), so an adaptation is expected in terms of the high barb
density in vanes, which reduces air transmissivity and increases the resistance
of the vane (Ennos et al., 1995). Contrary to our expectations, we did not find
a consistent barb angle variation pattern among flight styles, which suggests
that other factors, such as energetically and aerodynamically costly take-off and
landing may also shape the vane structure, masking any possible effect of flight
style.

4. Conclusions

The plumage plays various roles in the life of birds, providing
insulation and enabling flight. The particularities of feather types covering the
body are decisive for insulation, while the structural characteristics of the flight
feathers are determinative for flight.

Based on our results, the challenges of the aquatic lifestyle, especially
managing the upthrust forces that act during submersion in water, have led to a
number of adaptations to the structure of the plumage. The pennaceous vane of
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the contour body feathers, forming the outer layer of aquatic birds’ plumages,
is characterized by a high barbule density, which is more resistant to water
penetration. Their insulating layer consists of densely spaced down feathers;
however, this layer is relatively thin and easy to compress, which is promoted
by shorter barbules with rarer nodes. On the contrary, the down feather layer of
terrestrial species has a looser structure, capable of storing larger amounts of
air. Presumably, the characteristic structure of aquatic birds — a dense layer of
down feathers with a high keratin content — has the advantage of providing good
insulation above water, but being easily compressed when submerging,
decreasing the quantity of air deposited in the plumage and thus buoyancy that
acts against submerging. Our studies show that habitat temperature has a
significant effect on the structure and number of different feather types. Cold
living birds have denser plumage that consists of longer contour feathers with
a longer and more loosely structured plumulaceous downy section compared to
species living in warmer environments. However, contrary to our predictions,
the structure of down feathers, which provide the most effective insulation
among feather types, was only negligibly affected by ambient temperature. This
suggests that the selection pressure exerted by ambient temperature affects the
composition of the entire plumage as well as the feather density, but not the
structure of this feather type. The thermal insulation of the plumage is
presumably affected by the change in the density of down feathers rather than
by the differences visible in their microstructure. Furthermore, it is plausible
that the effects of habitat type and temperature are not independent from each
other, but due to limitation of sample size the effect of interaction between
habitat type and ambient temperature could only be tested on the structure of
contour body feathers. Therefore, the common effect of environmental factors
on feather density and down feather structure remains to be tested on a larger
sample size.

The aerodynamic pressure on the flight feathers of birds is decisive in
shaping the morphology of the feathers. Our comparative study revealed that
the structure of the vane varied both along the axis of each feather and among
different parts of the wing. Overall, the patterns of variation found in the density
and branching angle of the barbs of the vane reflect the different demands on
the air transmissivity and resistance of vanes which have different roles in
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flight. Furthermore, structural differences are reflected differently in species
with different flight types. Based on our research, the flight habits and lifestyle
characteristics of species play an important role in the evolution of the diversity
of feather structure seen in various species. The vanes of species flying at high
wing-beat frequencies can be characterized by higher barb densities than those
of soaring species; however, the barb angles of both distal and proximal flight
feathers are significantly affected by flight style. Similarly to vanes, the
morphology of the rachis and its resistance to bending varies along the axis of
each flight feather and across remiges of the four bird species studied. Our
results thus indicate that the cross-sectional morphology of the rachis appears
to be driven by the direction of in situ aerodynamic loads and the necessity to
ensure appropriate stiffness to resist them. Nevertheless, because of the reduced
sample size of the study, further comparative investigations are needed in order
to explore the adaptation of the rachis morphology to the different flight style
of birds. In addition, the results of our study provide a good basis for further
comparative studies. It points out that the cross-section of the rachis varies
along the wing in function of the measurement position. Thus, if the goal is to
explore adaptation to flight style, it is important to select the appropriate feather
and measurement position. In closing, our series of studies suggests that there
is a high degree of variation in the morphology of bird plumage, which is
actually the result of adaptation to the challenges imposed by different
environmental conditions and flight styles.
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