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I. Bevezetés és célok

A szocidlis életforma, legyen az idGszakos vagy allandd, az egyedek
csoportokba valo szervezddését feltételezi, mely egyazon fajhoz tartozd
egyedek fizikai tomoriilését jelenti, azzal a feltétellel, hogy az (i) az
egyedek aktiv dontése kovetkeztében alakuljon ki, illetve (ii) az egyedek a
fajtarsaikkal szocidlis interakciokat alakitanak ki (Wilson 2000). Csapatos
viselkedés soran az egyedek kiilonféle interakciokat alakithatnak ki
egymassal, ilyenek példaul az agressziv dsszetlizések, amelyek a csapaton
beliili dominancia viszonyok tisztazasahoz sziikségesek, a szocidlis
taplalkozas sordn a keres6-potyazo taktikak hasznalata, vagy épp a vezetd-
koveté kapcsolatok. A felsorolt interakcidk, de nem csak kizarélag ezek,
olyan egyedi viselkedésbeli megnyilvanulasok, amelyeket mind az egyedek
fenotipusos jellegei (pl. ivar, kor, testméret), mind a kiils6 koriilmények (pl.
klimatikus ~ viszonyok, predaciéos kockazat, fajtarsak viselkedése)
befolyasolnak. Ezen egyedi szintli interakcidkon alapul a csoport szinten
kialakulé szocidlis viselkedés valamennyi aspektusa (pl. dominancia
viszonyok, szocidlis taplalkozas, intraspecifikus kommunikacid) amelyek
meghatarozzak a csoport egyiittes miikodését, majd végsé soron
sikerességét. Az egyedek tulajdonsagai tehat hatassal vannak a szocialis
folyamatok alakitasa révén a csoport miikodésére, de ugyanakkor, a csoport
miikddése (a sikeressége altal) visszahathat az egyedekre (Farine és mtsai.
2015).

Az egyedek nem egyformék, szdmos fenotipusos jellegben, igy
viselkedésiikben is kiilénbdznek. Fenotipus alatt az egyedek megfigyelhet
tulajdonsagainak az 0Osszességét értjiik, beleértve a (i) morfologiai
jellegeket, mint példaul az ivart, testméretet vagy szinezetet, a (ii) fejlodési
és fiziologiai folyamatokat, példaul az immunitast vagy a stresszre adott
akut valaszt, és a (iii) viselkedésbeli jellegeket, mint példaul a
személyiséget. Az id6n és/vagy kiilonb6zé kontextusokon keresztiil
konzisztens egyedi viselkedésbeli kiilonbségeket egyezményesen allati
személyiségnek nevezziik (Réale és mtsai. 2007). Fontos megjegyezni,
hogy az egyedek kozotti személyiségbeli kiillonbségek nem abszolit
kiilonbségekre utalnak, hanem az egyed fajtarsaihoz viszonyitott relativ



helyzetét mutatjak. Ennek megfelelGen, ha egy egyed egy adott id6pontban
bizonyos moédon viselkedik (pl. bator), a kés6bbiekben és/vagy eltérd
kortilmények kozott is hasonléan kellene viselkednie, de a fajtarsaihoz
képest. Statisztikai értelemben a viselkedés konzisztenciajat a viselkedés
ismételhetGségének mértéke, azaz repetabilitasa, altal fejezziikk ki
(Nakagawa és Schielzeth 2010).

Az egyedek kozotti interakcidk a kontextustdl fiiggden tobbfélék
lehetnek. Példaul, a kiilonb6z6é er6forrasokért (pl. taplalék, par) valo
versengés soran az egyedek gyakran agressziv Osszetlizésekbe keriilnek
egymassal (Hardy és Briffa 2013). Egyes csoportokban ezen 6sszetiizések
soran alakulnak ki a csoporttagok kozotti domindns-alarendelt viszonyok,
amelyek a dominancia hierarchidk alapjat képezik. Taplalékszerzés soran
az egyes csapattagok kooperadlhatnak (pl. kollektiv vadaszat), de ki is
haszndlhatjdk a csoport tobbi tagjat és kizsdkmanyol6 interakcidkat
létesithetnek (pl. élelmet lophatnak egymastdl, potyazhatnak). A
kizsdkmanyolas egyik formaja a potyazas, amely egy gyakran alkalmazott
taplalékszerzési taktika szocidlis taplalkozas soran (Giraldeau és Caraco
2000). A kiilonféle szociélis interakciok fontosak, mivel meghatarozzak a
csoportok miikddését, igy a tarsas életmod koltségét és hasznat is. Hogy
hogyan fiigg 6ssze az egyedi fenotipus a szocialis interakciék kiilonb6z6
formaéival, és milyen kovetkezményekkel jar ez a csoportmiikodés
szempontjabdl, csak részben ismert.

Az egyedek csapatokba valé preferencidlis szervezddése és a
kozottik 1év6  szocidlis interakciok kiilonb6z6 formai csak gy
valésithatéak meg, ha az egyedek kommunikéalnak egymassal. Az egyedek
kiilonféle intraspecifikus jelzéseken keresztiil kommunikéalhatnak, amelyek
lehetnek akusztikusok (pl. riaszté6 hang, madérének), vizudlisak (pl.
testtartds, szinezet) vagy olfaktorikusak (pl. feromonok, szag jelek). A
vizudlis szignalok egyik leggyakoribb formdja a szinezet. A szinezet
informaciotartalma sokréti lehet: 4rulkodhat viselGje allapotéarol,
fenotipusardl és/vagy statuszarol. Ebbdl adédéan a szinezet befolyasolhatja
a szocidlis interakcidkat, és meghatarozhatja a csoport miikodését azaltal,
hogy informaciét szolgaltat az egyedekrdl fajtarsaik szaméra. Dominancia
hierarchidban é16 fajoknal, az egyedek gyakran jelzik statuszukat a fajtarsai



felé fekete, eumelanin alapd szinfoltok révén (Santos és mtsai. 2011). A
melanin alapu szinezet amellett, hogy statuszjelz6 szignalként is miikodhet,
az egyedek egyéb tulajdonsagait, azaz fenotipusat, is jelezheti (pl. kondicio,
immunités, oxidativ stresszallapot, parazita terheltség, személyiség; San-
Jose és Roulin 2018). A szocidlis folyamatok jobb megértése érdekében, az
egyedek kozotti interakciokon kiviil, fontos a potencidlis medialé
tényezoket (pl. szignalokat) is tanulmanyozni. Ehhez fel kell tarnunk, hogy
a kiilonb6z6 szinezetbeli tulajdonsdgok milyen informdciétartalommal
rendelkeznek, azaz az egyedek milyen tulajdonsagait jelzik pontosan.
Tovabba, olyan fajok esetében, ahol ugyanazt a szinezetbeli jelleget tigy a
himek, mind a tojok egyarant viselik, sziikséges megvizsgalni, hogy a
szinezetbeli jelzések ivar-specifikusak-e.

A csoportok altaldban kiilénbdz8 fenotipust egyedekbdl allnak
(,,csoport fenotipusos Osszetétele”; Farine és mtsai. 2015). A csoport
fenotipusos 0Osszetétele meghatdrozhatja a csoport miikodését és
teljesitményét azéltal, hogy hatdssal van a csoporttagok kozotti szocialis
interakcidkra (Jolles és mtsai. 2017, 2020). Ennek kdvetkeztében, a csoport
teljesitménye véarhatéan az egyedekre nézve is kovetkezményekkel jar
majd, ugyanis az egyedek fitneszére is hatassal lehet (Farine és mtsai.
2015). Az egyedek fenotipusos jellemz6i és a csoport teljesitménye tehat
kolcsonhatasban vannak egymassal: az egyedek meghatarozzadk a csoport
teljesitményét és a csoportos teljesitménye visszahat az egyedekre. Az hogy
a csoport fenotipusos Osszetétele hogyan befolyasolja a csoportszintii
folyamatokat (pl. dominans-alarendelt viszonyokat, szocialis taplalkozast,
intraspecifikus kommunikéciot), illetve az, hogy hogyan hat a csoport
teljesitménye a csoport egyedeinek fiziol6giai allapotara, még mindig nem
tisztazott (Loftus és mtsai. 2021). Egy friss attekint§ vizsgalat szerint a
valtozatosabb Osszetételii csoportok jobban teljesitenek (Loftus és mtsai.
2021). Erdekes moédon a csoport fenotipusos osszetételének egyedekre
gyakorolt hatasat eddig még nem vizsgaltdk (Farine és mtsai. 2015, Loftus
és mtsai. 2021).

Ertekezésem kozponti témaja az egyedi fenotipus, kiilonos
tekintettel az egyedi személyiség, és a szocialis viselkedés kozotti kapcsolat
vizsgalata. Pontosabban, arra keresem a valaszt, hogy hogyan befolyasolja



az egyedek személyiségbeli kiilonbozbsége a szocidlis viselkedés kiilonféle
formait, illetve hogy hogyan hat vissza a szociélis kdrnyezet (a személyiség
Osszetétel szempontjabol) az egyedekre. Eme kérdéseket korrelativ és
kisérletes megkozelitésben vizsgaltuk két fokozottan szocidlis verébfajnal,
mezei verebeknél (Passer montanus) és hazi verebeken (Passer
domesticus), természetes koriilmények kozott és fogsagban egyarant.
Disszertaciom alapjat négy vizsgalat képezi, melyek céljai a kdvetkezbek
voltak:
1. Az er6forrdsok jellemzéen korlatozottan fordulnak el a
természetben, ezért elérhet6ségiik fitnesz kovetkezményekkel jar az
egyedek szamara. A csapatokban él6 egyedek er&forrasokhoz vald
hozzéaférése gyakran agressziv osszetlizések soran dél el, amelyek
kimenetelét a résztvevék kompetitiv képessége hatdrozza meg. Az
egyedek kompetitiv képessége 0sszefiiggésbe hozhatd szamos egyedi
fenotipusos jelleggel, ilyenek példaul az ivar, kor, vagy testméret.
Egy masik jelleg, amit szintén gyakran Osszefiiggésbe hoztak a
kompetitiv  képességgel, az egyedek személyisége. Eddigi
ismereteink alapjan azonban a személyiség és a kompetitiv képesség
kozotti kapcsolat korantsem tisztazott. Az egyedek kompetitiv
képességiiket fajtarsaik felé gyakran kiilonféle szinezetbeli
jellegekkel kozvetitik. Ezen jellegek szerepe sok faj esetében
tisztazott, masoknal viszont kevésbé. Az 1. vizsgalatban, az ivarra
és a testméretre kontrollalva, az egyedek felfedezo viselkedése és
kompetitiv képessége kozotti kapcsolatot kutattuk szabadon élo
mezei verebeknél két téli idészak alatt, szocialis taplalkozas alatt.
Vizsgaltuk tovabba az egyedek fekete torokfoltjanak — amely egy
eumelanin alapa tollazati jelleg — statusz jelzé szerepét,
himekben és tojokban egyarant.

2. Szocidlis taplalkozads alatt az egyedek gyakran alternativ
viselkedési taktikdkat alkalmaznak a taplalék megszerzésére: a
keres6k aktivan keresik a taplalékot, mig a potyazok a keresék altal
talalt taplalékot fogyasztjdk. Bar a szocialis taplalkozasi taktikak
hasznélata részben rugalmas, egyes egyedek hajlamosak tdbbet



keresni, mig masok nagyrészt inkabb potyaznak. Ez az egyedi szintii
mintazat a taktikahasznalatban nagyban hasonlit az Allati
személyiség jelenségére, azonban a személyiség és a szocidlis
taplalkozasi taktikdk hasznalata kozotti viszony nem teljesen
tisztazott. A 2. vizsgalatban az egyedek felfedezo viselkedése és a
szocialis taplalkozasi taktikak hasznalata kozotti kapcsolatot
teszteltitk szabadon €16 mezei verebeknél két téli idészak alatt.

3. Szocialis kornyezetben tigy a him, mint a tojé egyedek tollazati
jelzéseket alkalmazhatnak az intraspecifikus kommunikaci6 soran. A
kiilonféle tollazati jelzések szerepét els6 sorban a parvélasztéas
kontextusdban vizsgaltdk mélyrehatéan, tdbbnyire szexualisan
dimorf fajokndl. Kevesebb figyelmet forditottak azonban a szinezeti
jellegek tanulmanyozasara olyan fajokban, amelyeknél gyenge vagy
teljes mértékben hidnyzik a szexualis dimorfizmus. Az ilyen fajoknal
mindkét ivar rendelkezhet ugyanazzal a tollazati jelleggel, de annak
jelz6értéke a himeknél és tojoéknal akar eltér6 is lehet. A 3.
vizsgalatban szabadon él6 mezei verebek begyfoltmérete és
harom fenotipus jelleg kozotti kapcsolatot teszteltiik, kiilonds
tekintettel az ivari kiilonbségekre. A fenotipusos jellegek a
kovetkez6ek voltak: kondicié (testméretre korrigalt testtomeg),
fiziolégiai  allapot  (velesziiletett — immunitds, amelyet az
Osszfehérvérsejt szam altal fejeztlink ki, valamint a kronikus
fiziologiai stressz meértéke, amelyet a heterofil limfocitak és a
leukocitdk aranyaval jellemeztiink) és az egyedi személyiség
(aktivitas uj, idegen kornyezetben).

4. A csoport fenotipusos (pl. személyiség) dsszetétele befolyasolhatja
annak miikodését. A csoportdsszetétel ugyanakkor a csoportot alkotd
egyedek allapotara és ratermettségére is hatassal lehet. Ez utobbi
hatasr6l azonban empirikus tanulmanyok eddig nem sziilettek, holott
a csoportos életnek ez egy relevans aspektusa lehet a szociélis
szelekcio megértése és az egyedi viselkedésbeli sokféleség evolicids
fennmaradasa szempontjabol. A 4. vizsgalatban hazi veréb



csoportok személyiség dsszetételét manipulaltuk, majd teszteltiik
ennek hatasat az egyedek fiziolégiai allapotara (kondicio,
fiziologiai stressz, oxidativ stressz és immunitas).

II. Modszerek

1. Harom telelési id6szak alatt, 2013 és 2016 kozott, osszesen 194
mezei verebet fogtunk be. Befogaskor minden madarat megjel6ltiink
egy egyedi szdmozasu aluminium gy(ir{ivel, valamint harom, egyedi
kombinaciéban 0Osszeallitott milanyag szines gyfirtivel, a késébbi-,
tavolrol torténd azonositas érdekében. Emellett, minden befogott
egyednek lemértiik a testtomegét, szarnyhosszat, valamint
cstidhosszat. Ezt kovetGen, minden egyed torokfoltjarél fényképet
készitiink, hogy a torokfolt méretét utdlag szamszertisiteni tudjuk. A
befogott egyedektdl egy kis mennyiségli vért is vettiink genetikai
ivarmeghatarozashoz. A mérést és mintazast kovetéen végiil minden
egyedet egy személyiség tesztnek vetettiink ald, amely soran az
egyedek felfedez6 (exploracios) viselkedését mértiik egy nagy
méretli  tesztszobdban, az ,open-field” teszt segitségével
(Dingemanse és mtsai. 2002). Ezt kdvetéen minden egyedet a
befogds helyén szabadon engedtiink. A szines gytriivel jeldlt
egyedek  0Osszetlizéseit madaretet6kon rogzitettilk  csoportos
taplalkozas kozben, tobb taplalkozasi esemény soran. Az egyedek
kompetitiv képességét a nyerési valoszinliség altal jellemeztiik. (1.
vizsgalat)

2. Harom telelési id6szak alatt, 2013 és 2016 kozott, osszesen 194
mezei verebet fogtunk be. Befogadskor minden madarat megjel6ltiink
egy egyedi szamozasu aluminium gytriivel, valamint harom, egyedi
kombindciéban 6sszedllitott milanyag szines gyfiriivel, a késébbi-,
tavolrol torténé azonositds érdekében. Emellett, minden befogott
egyednek lemértik a testtdmegét, szarnyhosszat, valamint
cstidhosszat. Ezt kovetSen, minden egyed torokfoltjarél fényképet
készitiink, hogy a torokfolt méretét utélag szamszertisiteni tudjuk. A



befogott egyedekt6l egy kis mennyiségii vért is vettiink genetikai
ivarmeghatarozashoz. A mérést és mintazast kovetéen végiil minden
egyedet egy személyiség tesztnek vetettiink ald, amely soran az
egyedek felfedez6 (exploraci6s) viselkedését meértiilk egy nagy
méretli  tesztszobdban, az ,open-field” teszt segitségével
(Dingemanse és mtsai. 2002). Ezt kovetGen minden egyedet a
befogas helyén szabadon engedtiink. A szines gyfiriivel jelolt
egyedek keres6-potyazé taplalkozasi taktikdinak haszndlatat
madaretet6kon rogzitettiik csoportos taplalkozas kozben, tobb
taplalkozasi esemény soran. (2. vizsgalat)

3. A torokfolt meérete (teriilete) és a kondicié (testméretre
vonatkoztatott testtdmeg), fiziologiai allapot (sejtes velesziiletett
immunitas/gyulladasos éllapot, amelyet az Ossz-leukocita szammal
jellemeztiink, és krénikus fiziol6giai stressz, amelyet a heterofil
granulocitdk és limfocitdk aranydval jellemeztiink), valamint az
egyéni személyiség (aktivitas) kozotti kapcsolatokat négy telelési
idészak alatt vizsgaltuk, 2016 és 2020 kozott. Osszesen 199
szabadon él6 mezei verebet fogtunk be madaretet6kon. Befogaskor
vérmintat gyljtottiink genetikai ivar megdllapitasa, illetve a leukocita
profilok meghatarozasa céljabdl, valamint lemértiik az egyedek
testtomegét, szarnyhosszat, és cslidhosszat. Minden egyed
torokfoltjardl fényképet készitettiink, végiil pedig az egyedeket egy
személyiség tesztnek vetettiik ald, mely keretében az egyedek
aktivitasat mértiik. Az egyedek aktivitdsat az ,open-field” teszt
terepre adaptalt valtozataval szamszertisitettiik egy kis méretli mobil
tesztarénaban (Stuber és mtsai. 2013). A mérés és mintazast
kovetéen a madarakat a befogasuk helyén szabadon engedtiik. (3.
vizsgalat)

4. Vizsgalatunkban hazi veréb csoportok személyiség (felfedezo
készség) Osszetételét manipuladltuk kisérletesen, majd teszteltiik
annak hatdsat az egyedek fiziologiai allapotara. Az egyedek
felfedezd viselkedését egy nagy méretli tesztszobdban, az ,open-



field” teszt segitségével szamszer(sitettiik (Dingemanse és mitsai.
2002). Az egyedek fiziologiai allapotat 6t mutaté segitségével
jellemeztiik: kondicié (testméretre vonatkoztatott testtdmeg),
fiziologiai stressz (a krénikus stresszet jelz6 heterofil granulocitdk és
limfocitdk ardnya), oxidativ stressz (oxidativ sejtmembran
kérosodast jelz6 malondialdehid koncentracié) és velesziiletett
immunitas (humordalis immunitas erdsségét jelz6 ellenanyagra adott
agglutindciés vélasz és komplement-fiigg6é lizis). A kisérleti
protokollt hatszoros ismétlésben hajtottuk végre, sszesen 240 egyed
bevonasaval, @ hogy  eredményeink kell6  robusztussaggal
rendelkezzenek. (4. vizsgalat)

IT1. Eredmények

1. Az egyedek kompetitiv képessége, amelyet a nyerési
valoszintiséggel jellemeztiink, nem kiilonb6zott a himek és tojok
kozott, illetve nem filiggott 6ssze az egyedek felfedezo készségével és
testméretével. Az egyedek torokfoltja ivar-fligg6 modon jelezte azok
kompetitiv képességét: a torokfolt mérete pozitiv osszefliggésben allt
a nyerési valdszinliséggel a tojoknadl, de nem a himeknél. (1.
vizsgalat)

2. A szocidlis taplalkozasi taktikdk (keres6-potyazé) hasznalatanak
valdszinlisége nem kiilonbozott a himek és tojok kozott. Az egyedek
személyisége ivar-specifikus médon prediktdlta a kiilénb6z6
szocidlis taplalkozasi taktikdk hasznalatat: mig a felfedez6bb tojok
tobbet potyéaztak, a himeknél ez a kapcsolat nem volt szignifikans.
Ivartol fiiggetleniil, a potyazas valosziniisége nétt az egységnyi
teriiletre vetitett taplalkozé egyedek denzitasaval, és a potyazas
val6szinlisége magasabb volt, ha a taplalékszerzés a taplalkozasi
esemény végén tortént. (2. vizsgalat)

3. A himek begyfoltja szignifikdnsan nagyobb volt a tojokénal és
nem fliggott Ossze a testmérettel egyik ivar esetében sem. Az



egyedek begyfoltmérete a himeknél negativan, mig a tojoknal
pozitivan korrelalt az aktivitassal. Tovabba, a begyfolt mérete
mindkét ivar esetében pozitiv Osszefiiggést mutatott a krénikus
stressz mértékével, de nem fiiggott Gssze a velesziiletett immunités
mértékével és a kondicioval sem. (3. vizsgalat)

4. A valtozatos személyiség-osszetételli csoportokban az egyedek
kondici6ja jobb volt, illetve a krénikus fiziologiai stressz és az
oxidativ karosodas mértéke szignifikansan alacsonyabb volt, mint a
kevéshé valtozatos 0Osszetételi csoportokban. A velesziiletett
immunitast jelz6 mutatok nem kiilonboztek a kisérleti csoportok
kozott. (4. vizsgalat)

IV. Diszkusszio és kovetkeztetések

Az egyedek fenotipus jellegei és a szocidlis viselkedés két formdja — a
szocidlis dominancia és a szocidlis taplalkozas — kozotti kapcsolatot
szabadon él6 mezei verebeken vizsgaltuk, korrelativ megkozelitésben.
Eredményeink alapjan az egyedek kompetitiv képessége, amely a szociélis
dominancia meghatéroz6ja, nem filiggott ossze az egyedek felfedezd
viselkedésével (1. vizsgdlat). Szocidlis taplalkozds sordn a potyazas
val6szinlisége pozitiv osszefiiggésben allt a felfedezd viselkedéssel a
tojoknal, de nem a himeknél (2. vizsgalat). Ezenkiviil, a potyéazasi
valésziniiség nem fiiggott ossze az egyedek begyfoltjanak méretével egyik
ivar esetében sem (a begyfoltot a dominancia statusz mutatdjaként
hasznaltuk; Torda és mtsai 2004, Ménus és mtsai 2017; 1. vizsgalat). Az
életmenet szindréma hipotézis (,,pace-of-life” syndrome, POLS; Réale és
mtsai. 2010) alapjan az egyedi személyiség és mindkét tipustu szocialis
interakcié kozott feltételezhetd kapcsolat, ugyanis a POLS szerint a gyors
életmenettel rendelkezd proaktiv egyedek jobb kompetitiv képességgel
kellene rendelkezzenek és tobbet kellene potyazzanak, mivel 6k az
er6forrasok megszerzésébe fektetnek inkabb, nem pedig azok megtartasdba
(Laskowski és mtsai. 2021). Igy a kompetitiv képesség és a felfedezd
viselkedés kozotti kapesolat hidanya (1. vizsgalat) nem tdmasztja ala a POLS



hipotézis predikcitit. Ezzel ellentétben, a szocidlis taplalkozasi taktikak
hasznédlatara vonatkozé eredményeink részben aldtamasztjdk a POLS
hipotézist, ugyanis a potyazas valosziniisége és a felfedezd viselkedés
kozott sikeriilt egy pozitiv kapcsolatot igazolni, de csupan az egyik ivar
esetében (2. vizsgalat). Az eredményeink és a POLS hipotézis predikci6i
kozotti eltérés egyik lehetséges magyarazata az, hogy a POLS Altal
prediktalt osszefiiggéseket kiilonféle kornyezeti tényezék befolyasoljak, igy
elképzelhetd, hogy azok ,rejtve” maradtak (Laskowski és mtsai. 2021).
Hogy pontosan mely kornyezeti tényez6k befolyasoljak a vizsgalt
Osszefliggéseket, egy nyitott kérdés marad. Tagabb perspektivabol
vizsgélva a fentebbi dsszefliggéseket, az allapithaté meg, hogy az altalunk
kutatott Osszefiiggéseket vizsgaldo egyéb tanulmanyok kozott sincs
Osszhang. Ez arra utal, hogy ezek a kapcsolatok valamilyen okbol
kifolyélag igen képlékenyek, aminek tobb oka is lehet, mint példaul a
viselkedést nagymértéki plaszticitdsa (pl. a személyiség atlagos
repetabilitasa 0,35 kortil van; Bell és mtsai. 2009), az egyes vizsgalatokban
alkalmazott mddszertani kiilonbségek, valamint a személyiség és a
kiilonboz6 szocidlis viselkedésformak kozotti  kapcsolat  esetleges
fajspecifikus jellege. Osszegezve, a személyiség és a kompetitiv képesség-,
valamint a személyiség és a szocidlis taplalkozasi taktikdk kozotti
kapcsolatok felderitésére tovabbi kisérletes vizsgalatok sziikségesek.
Vizsgaltuk tovabbéd a fajon beliili szinezetbeli szignalok szerepét
mezei verebekben és azt talaltuk, hogy az egyedek begyfolt mérete ivar-
fiiggé kapcsolatban éllt az egyedek kompetitiv képességével: a tojoknal
pozitiv volt a kapcsolat, mig a himeknél nem volt szignifikdns (1.
vizsgélat). Az eumelanin alapu szinezeti jellegek gyakran statuszjelz6
szignalokként funkciondlnak (Santos és mitsai. 2011; lasd azonban
Sanchez-Tojar és mtsai. 2018). A mezei verebeknél a begyfolt statuszjelzd
funkcidja nem egyértelmli, mivel az ezzel a kérdéssel foglalkozo
vizsgalatok latszdlag ellentmondasos eredményeket kozoltek (Torda és
mtsai. 2004, Ménus és mtsai. 2017, 1. vizsgalat). Osszességében tigy tiinik,
hogy a legtobb vizsgdlat aldtdmasztja a begyfolt statuszjelzé szerepét,
azonban a begyfolt statuszjelz6 szerepe a két nemben eltéré lehet (Monus
és mtsai. 2017, 1. tanulmany). A kiilénb6z6 vizsgalatok eredményeinek
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heterogenitdsa arra is utalhat, hogy a begyfolt mérete és a dominancia
statusz kozotti Osszefiiggés gyenge és csak bizonyos koriilmények kozott
all fent. Ezt a kérdést sziikséges lenne tovabbi vizsgalatok keretében tovabb
boncolni, ellenérzott kdrnyezetben és kiilonos tekintettel az ivar lehetséges
hatasara.

A himek begyfolt mérete nagyobb volt, mint a tojoké (3. vizsgalat;
lasd még Mobnus és mtsai. 2011), és a begyfolt mérete ivar-fiiggd
kapcsolatban allt az egyedek aktivitdsaval: a himeknél a kapcsolat negativ
volt, mig a tojékndl pozitiv (3. vizsgalat). A begyfolt mérete mindkét ivar
esetében pozitiv 0sszefiiggésben allt a kréonikus fiziologiai stressz-szinttel
(a heterofil granulocitdk és a limfocitak aranyaval) (3. vizsgélat). Itt fontos
megemliteni, hogy az egyedek aktivitdsa feltételezhet6en az egyed akut
stresszvalaszat is tiikrozi, mivel a tesztet kozvetleniil a befogds utdn
végeztiik el (pl. Martins és mtsai. 2007; Baugh és mtsai. 2013; de lasd
Baugh és mtsai 2012). Az eumelanin alapt szinezet, fiziologia és
viselkedés kozotti kapcsolatra a melanokortin rendszer ad egy lehetséges
magyarazatot (Ducrest és mtsai. 2008). A melanin szintézist szabalyozé
gének ugyanis pleiotrop hatastak, igy az eumelanin alapi szinezet
kifejez6dése Osszefiigghet tobb tényezdvel is (,,melanokortin hipotézis™).
Ez alapjan az er6teljesebben eumelanizalt egyedek energia homeosztazisa
optimalisabb, ellenallébbnak az akut stresszel szemben, magasabb
immunpotenciallal rendelkeznek, és agresszivabbak, mint a kevésbé
erfteljes eumelanin alapti szinezettel rendelkezd fajtarsaik (Ducrest és
mtsai. 2008, San-Jose és Roulin 2018). Eredményeink csak részben
tamasztjak ald a melanokortin hipotézis altal prediktalt 6sszefiiggéseket.
Ennek két lehetséges magyarazata lehet. El8szor is, vizsgalatunk korrelativ
és az altalunk leirt dsszefiiggések egy pillanatképet mutatnak a statisztikai
mintankrol. Mivel az altalunk mért valtozok egy része a melanokortin
hipotézis kontextusaban a legjobban tigy értelmezhet6, ha egy alapszinthez
viszonyitjuk azokat (pl. testtdmeg valtozasa, immunitds valtozasa, a
gliikokortikoid szint valtozasa stressz hatasara), az egyedek szisztematikus,
ismételt mérése indokolt lenne, hogy szolidabb kovetkeztetéseket tudjunk
levonni. Masodszor, nem biztos, hogy a melanokortin rendszer az egyetlen
mechanizmus, amely magyarazatot adhat az eumelanin alapt szinezet és az
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egyedi fenotipusos jellegek kozotti 6sszefiiggésekre vagy azok hidnyara. A
melanokortin rendszer jobb megértése érdekében tovabbi Kkisérletes
vizsgalatok sziikségesek.

Kisérletes megkozelitésben vizsgaltuk a csoport személyiség-
Osszetételének az egyedek fiziologiai allapotara gyakorolt hatasat,
id6szakosan fogsdgban tartott hazi verebeknél. Azt taldltuk, hogy a
valtozatosabb  személyiség-Osszetételi csoportokban 1évé egyedek
fiziol6giai éallapota jobb volt, mint a homogén Osszetételii csoportokban
1év6ké (4. vizsgalat). A csoportok személyiség-Osszetételének hatdsa az
egyedek allapotara minden egyedre nézve hasonld volt, fiiggetleniil az
egyedek fenotipusatdl (ivaratdl és személyiségét6l), ami arra utal, hogy
minden egyed egyformdn részesiilt a csoport viselkedésbeli
soksziniiségébbl szarmazd elénydkbdl. Ezek az eredmények azt sugalljak,
hogy az eltéré személyiség-osszetételli csoportok eltér6en miikodnek, azaz
teljesitménytiikben kiilonboznek, és ez végsd soron befolyasolhatja az egyes
csoportokban 1év6 egyedek fiziologiai allapotat. Nem teljesen egyértelmd,
hogy ebben a kontextusban pontosan milyen ,teljesitmény” tekintetében
kiilonboznek a csoportok, ugyanis a teljesitményt direkt mdédon nem
mértiik a vizsgalatunkban. Irodalmi forrasok tobb-, nem kizarélagos
magyarazatot szolgadlnak arra vonatkozdan, hogy a vaéltozatosabb
Osszetételli csoportok miért teljesithetnek jobban (Farine és mtsai. 2015,
Loftus és mtsai. 2021). El6szor is, a valtozatosabb csoportok nagyobb
valdszintiséggel tartalmaznak eltéré képességekkel rendelkezd egyedeket,
vagy olyan egyedeket, amelyek bizonyos feladatokra specializalodtak.
Masodszor, dgynevezett ,,sarokkd egyedek” (Modlmeier és mtsai. 2014),
amelyek aranytalanul nagyobb hatast gyakorolnak a csoport miikdésére,
mint mas egyedek, és amelyek nagyobb mértékben befolyasolhatjak a
csoport kollektiv viselkedését, nagyobb val6sziniiséggel fordulhatnak el6
véltozatosabb csoportokban. Végiil, a kiilonb6z6 fenotipusi (pl.
személyiség) egyedek kozotti komplementaritasi hatds a valtozatosabb
csoportokban erdteljesebb lehet. Mindezek ellenére, évatosak kell lenniink
ezen magyarazatok Aaltaldnositasanal, mert el6fordulhat, hogy ezek a
hatdsok nem azonosak példaul szabadon él6-, illetve fogsagban é16
csoportokban, ugyanakkor ezek a hatdsok fajspecifikusak is lehetnek.

12



Osszességében, a pontos mechanizmusok felderitésére, amelyek altal a
csoport  személyiség-Osszetétele a  csoport mikodését, valamint
teljesitményét befolyasolja, tovabbi vizsgalatok sziikségesek.

Osszegezve, e disszertacioban bemutatott vizsgélatok eredményeit
egy atfogo, altalanos képbe illeszteni nem egyszert feladat. Eredményeink
alapjan azonban megallapithatd, hogy az egyedi fenotipusos jellegek,
kiilonosképpen az ivar és a személyiség, befolyasolhatjdk a szocidlis
viselkedés egyes aspektusait, mint példaul a szocialis taplalkozast és az
intraspecifikus kommunikaciét szinezeti szignalok altal. Az egyedi
fenotipusos jellegek tehat fontos szerepet jatszhatnak a szocialis csoportok
miikodésének és teljesitményének a meghatdrozasdban. Tovabba, a
kiilonboz6 fenotipust egyedekbdl all6 csoportok egyedeinek fiziol6giai
allapota kiilénbozhet, mely hatas wvaldszinlileg a csoportok kozotti
teljesitménybeli eltérésekbdl adédik. A mechanizmusok, amelyek altal az
egyedi fenotipusos jellegek meghatarozzdk a csoportszintli teljesitményt,
illetve amelyek é&ltal a csoportszint(i teljesitmény visszahat a csoporttagokra
tovabbi vizsgalatok targyat kellene képezzék.
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V. Készonetnyilvanitas

Mindenekel6tt koszonettel tartozom témavezetomnek, Barta Zoltannak,
minden nemii segitségéért és tadmogatasaért. Halds vagyok tovabba
tarsszerzéimnek (abécé sorrendben feltiintetve), Benkd Zoltannak, Bereczki
Judithnak, Bozsoky Timeanak, Csoppii Gabriellanak, Dedk-Molnér
Bettinanak, Fabian Péter Imrének, Kocsis Biankanak, Lendvai Adam
Zoltannak, Lukacs Déranak, Németh Zoltannak, Osvath Gergelynek, Pap
Péter Laszlonak, Pénzes Jankanak, valamint Vagasi Istvan Csongornak,
akik nélkiil a disszertdciomban bemutatott eredmények nem johettek volna
létre.

Doktori tanulmdnyaim alatt a Debreceni Egyetem PhD 06sztondijaban
részesiiltem. Tovabbi 0Osztondijakkal tdmogattdk munkdmat a Magyar
Vidékért Alapitvany, valamint az Emberi Eréforrdsok Minisztériuma az Uj
Nemzeti Kivalésag Program (UNKP-16-3-IV) keretén beliil. A vizsgélatok
a Nemzeti Kutatasi, Fejlesztési és Innovaciés Hivatal OTKA palyazata
(K112527), az EFOP-3.6.1-16-2016-00022 projekt, amely az Eur6pai Unio
és az Eurépai Szocialis Alap tarsfinanszirozasaval valdésult meg, az
Innovaciés és Technoldgiai Minisztérium FelsGoktatasi Intézményi
Kivalosagi Programja (NKFIH-1150-6/2019), amely Debreceni Egyetem
DE-FIKP Viselkedéstkologiai Kutatdcsoport tematikus programja
keretében val6sult meg, valamint az Innovaciés és Technologiai
Minisztérium Tematikus Kivéaldsagi Programja (TKP2020-IKA-04) altal
voltak tdmogatva.
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I. Introduction and aims

Group-living is widespread in animals and can be defined as the physical
aggregation of individuals belonging to the same species at a certain place
and moment, with the conditions that (i) group formation is the result of
preferential associations between individuals and (ii) individuals within the
group interact socially with each other (Wilson 2000). Interactions among
individuals in a group may encompass a variety of forms (e.g., aggressive
encounters, producing-scrounging foraging tactics, or leader-follower
relationships). Since all aspects of sociality that are observable at the
group-level (e.g., dominance relationships, social foraging, collective
movement) are based on individual-level interactions, individual
interactions may determine the groups’ functioning (i.e., group
performance), and ultimately group success (Farine et al. 2015). How group
members interact with each other can be influenced by their individual
phenotypic traits (e.g., sex, age, body size, physiology, behaviour) and/or
by external conditions (e.g., environmental variables, predation risk,
behaviour of other group members). Therefore, individual phenotype can
affect group functioning through shaping social processes, but at the same
time, group functioning can also retroact on individuals (Farine et al. 2015).

Phenotype describes the set of observable traits of individuals,
including (i) morphological and physical characteristics, such as sex, body
size or colouration, (ii) developmental and physiological processes like
immune capacity or stress responsiveness, and (iii) behavioural traits as
personality. Animal personality (sometimes also termed “temperament”;
Réale et al. 2007) is defined as the among-individual differences in
behaviour, which are consistent over time and/or across different situations
and contexts (Wolf and Weissing 2012). It is important to note that the
personality of an individual indicates its position relative to its conspecifics
and is not interpreted as the absolute value of a focal behaviour, as
measured following a standardized personality test. For instance, according
to the definition of personality, an individual that behaves bold at a given
time is expected to behave bold also later and/or if different circumstances,
but only in comparison with others. In statistical terms, consistency of
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behaviour is expressed through the statistically significant repeatability of
the measured behaviour (Nakagawa and Schielzeth 2010).

Interactions between individuals can be of many types, depending
on context. For example, while competing for resources (e.g., food, mates),
individuals can often engage in agonistic interactions and fight with each
other (Hardy and Briffa 2013). In some group-living species agonistic
interactions may be used to set up dominant-subordinate hierarchies among
group members. Individual group members can divide labour and engage in
cooperative interactions while foraging socially (e.g., collective hunting or
food gathering), but can also take advantage of other group members and
engage in exploitative interactions (e.g., steal food, scrounge). One form of
exploitation is the use of scrounging foraging tactic during social foraging
(Giraldeau and Caraco 2000). Social interactions are important, since they
determine group functioning, and therefore the costs and benefits of
sociality. But questions like how do individual phenotypic traits relate to
the different forms of social interactions and what are their consequences in
terms of group functioning are poorly understood.

Preferential association of individuals into groups and the various
forms of social interactions between them can be accomplished and/or
maintained if individuals communicate with each other. This can be done
through various intraspecific signals, which can be acoustic (e.g. alarm
calls, song), visual (e.g., facial expression, body display, colouration) or
olfactory (e.g., scent marking). Colour traits are often used for visual
signalling and can carry information about their bearers’ state, phenotype
and/or social status. Therefore, colour traits with a signalling function may
mediate social interactions and can determine group functioning by
providing information for individuals about their conspecifics. In group-
living species the status of individuals in the dominance hierarchy is often
signalled toward conspecifics through melanin-based conspicuous colour
patches (e.g., so-called “badges of status”; Santos et al. 2011). Besides
functioning as badges of status, melanin-based (i.e., black and brown
pigments synthetised de novo by birds) colour traits can also signal other
qualities/phenotypic traits of individuals (e.g., body condition, immune
capacity, oxidative stress, parasite load, behaviour; reviewed by San-Jose
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and Roulin 2018). To understand social processes entirely, it is important to
study the interactions between individuals, alongside with their appropriate
potential signalling mechanisms. For this, we have to explore what the
information contents of the different colour traits are (i.e., what information
do they convey) and to assess whether they differ between sexes in
mutually ornamented species where both males and females possess the
same colourful ornament.

Groups usually consist of individuals with different phenotypes
(“group phenotypic composition”, GPC; Farine et al. 2015). GPC can have
a strong influence on group functioning and group performance through
influencing social interactions among group members (Jolles et al. 2017,
2020). Furthermore, group performance in turn is expected to carry
consequences on individuals through influencing individual’s fitness
(Farine et al. 2015). Hence, individual phenotype and group performance
are linked to each other in a bidirectional way, creating a feedback loop: an
“upstream” effect (i.e., the effect of individuals on group performance) and
a “downstream” effect (i.e., the effect of group performance on
individuals). It is still unclear how GPC affects group-level processes (e.g.,
dominant-subordinate  relationships, social foraging, intraspecific
communication) and how group performance affects individuals of the
group in terms of their condition or physiology (Loftus et al. 2021).
According to a recent review by Loftus et al. (2021), the general pattern of
the upstream effect is that groups with a more heterogeneous, more variable
composition perform better. Interestingly, the downstream effect of GPC
on individuals was seldom investigated (Farine et al. 2015, Loftus et al.
2021).

In my thesis I investigated the relationship between individual
differences in phenotype and group-level processes; and the feedback of the
latter on individuals. Accordingly, my general aims were two-fold: (1) to
determine how individual phenotype, especially individual personality, is
associated with the different aspects of sociality and (2) to unravel how
emerging  group-level characteristics (i.e., groups’ phenotypic
composition), originating from the personality differences between
individuals, are affecting individual group members. To achieve these two
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aims, we investigated social behaviour in two highly social sparrow
species, the tree sparrow (Passer montanus) and the house sparrow (Passer
domesticus), both under natural conditions and captivity, using correlative
and experimental approaches as well. My specific aims in the four studies
included in my thesis were the following:
1. Individual fighting ability, a primary determinant of dominance
status, is expected to be influenced by certain aspects of individuals’
phenotype, including sex, morphological characteristics (e.g., body
size) and behaviour (e.g., personality). Apparently the relationships
between fighting ability and these phenotypic traits of individuals are
not always straightforward, potentially being species-specific or
shaped by external factors (e.g., context, group composition). Also,
individual fighting ability is often communicated towards
conspecifics through ornamental traits. This status signalling
function of ornamental traits is already known in many species, but
in other species as the Eurasian tree sparrow, the function of such
traits is less known. In Study 1 we aimed to investigate the
relationship between fighting ability and individual personality
(i.e., exploratory behaviour), and the status signalling function of
the black throat patch (i.e., bib) in free-living tree sparrows, with
respect to sex and body size.

2. Social foraging tactic use (i.e. producing or scrounging) is often
phenotype-related. As previous studies show, the use of producing-
scrounging tactics can also be sex-dependent and determined by the
individuals’ dominance status or personality. Moreover, the
connection between individual phenotype and social foraging tactic
use might also be influenced by various external factors (e.g., group
size and/or density, predation risk) and these potentially confounding
factors could be the cause of the inconsistencies between the
previous results. In Study 2 we aimed to investigate the
relationship between the use of producing-scrounging tactics and
individual personality (i.e., exploratory behaviour) in free-living
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Eurasian tree sparrows, while accounting for sex and dominance
status of individuals.

3. The function of conspicuous colour traits was mostly investigated
in sexually dimorphic species in which only one sex possesses the
coloured signal. In many species, however, conspicuous colourful
traits are possessed and used as signals by both sexes (i.e., mutually
ornamented species). In such species the signalling function of
conspicuous colour traits can have similar or different functions in
males and females. Yet, this question has been seldom studied. In
Study 3 we aimed to investigate the signalling function of a
mutual melanin-based plumage ornament, the black throat
patch (i.e., bib) of Eurasian tree sparrows, while controlling for
the effects of sex and body size.

4. Phenotypic composition of groups is known to affect group-level
social processes and performance. The other way around, emergent
group-level properties are also expected to influence the state and/or
fitness of group members. This latter aspect of sociality is, however,
largely unexplored. In Study 4 we aimed to investigate the effect
of groups’ personality composition on the physiological state of
group members.

I1. Methods

1. We have captured 194 tree sparrows during three wintering
seasons, between 2013 and 2016. At capture, we marked all birds
with an individual combination of colour rings, collected a small
blood sample for genetic sex determination, and data about the
individuals’ body mass, tarsus length, wing length, bib size (i.e.,
area) and exploratory behaviour. Exploratory behaviour of
individuals was quantified using the open-field test in a large test
room serving as a novel environment (Dingemanse et al. 2002).
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Birds were then released at the site of their capture. We recorded the
agonistic behaviour of 32 marked individuals on bird feeders while
foraging in groups during multiple foraging bouts after their release.
We characterised fighting ability using fighting success (i.e.,
probability of winning a fight). (Study 1)

2. We have captured 194 tree sparrows during three wintering
seasons, between 2013 and 2016. At capture, we marked all birds
with an individual combination of colour rings, collected a blood
sample for genetic sex determination, and data about the individuals’
body mass, tarsus length, wing length, bib size (i.e., area) and
exploratory behaviour. Exploratory behaviour of individuals was
quantified using the open-field test in a large test room serving as a
novel environment (Dingemanse et al. 2002). Birds were then
released at the site of their capture. We recorded the use of the
producing-scrounging foraging tactics of 37 marked individuals after
their release on special bird feeders, which simulated the patchy
distribution of food, and during multiple foraging bouts. (Study 2)

3. We studied the relationships between bib size (i.e., area) and body
condition (i.e., size-corrected body mass), physiology (i.e., cellular
innate immunity/inflammation status, expressed through total
leucocyte counts, and chronic physiological stress, expressed through
the ratio of heterophils to lymphocytes) and individual personality
(i.e., activity in a novel environment) during four wintering seasons,
between 2016 and 2020. We have captured 199 free-living tree
sparrow individuals at bird feeders and collected a blood sample for
genetic sex determination and leucocyte profiling, and data about the
individuals’ body mass, tarsus length, wing length, bib size and
activity. Activity of individuals was quantified using a field-adapted
version of the open field test in a small size mobile test arena (Stuber
et al. 2013). After processing, we released the birds at the site of their
capture. (Study 3)
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4. We established experimental groups of wild-caught house
sparrows with different personality composition (described through
the mean, variance, and Shannon diversity of exploration) and tested
the effect of group composition (i.e., social environment) on the
physiological state of group members. We quantified exploratory
behaviour of individuals using the open-field test in a large test room
serving as a novel environment (Dingemanse et al. 2002), and we
characterised physiological state by the body condition (i.e., size-
corrected body mass), chronic physiological stress levels (expressed
through the ratio of heterophils to lymphocytes), oxidative stress
levels (expressed through the malondialdehyde concentration) and
two measures of innate immunity characterising natural antibody
activity (expressed through the agglutination score) and complement
system activity (expressed through the lysis score). (Study 4)

II1. Results

1. We found no difference between sexes in the probability of
winning, and probability of winning was not predicted by
exploratory behaviour or body size in none of the two sexes.
However, probability of winning was sex-dependently related to bib
size: in females bib size was positively correlated with probability of
winning a fight, while in males this association was not significant.
(Study 1)

2. We found no difference between sexes in social foraging tactic use
(i.e., probability of scrounging) and bib size (i.e., a proxy of
dominance status) was not related to tactic use in either sex. Yet, we
found that social foraging tactic use was sex-dependently correlated
with exploratory behaviour: while more exploratory females
scrounged more, exploratory behaviour was not associated with
foraging tactic use in males. Furthermore, the density of foraging
individuals and time of the feeding event within the foraging bout
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were both significantly positively related to probability of
scrounging, independently of sex. (Study 2)

3. We found that bib size was significantly larger in males than
females; and was not related to body size in any of the two sexes.
Bib size was sex-dependently associated with activity: bib size was
negatively associated with activity in males and positively in
females. Furthermore, bib size was positively related to physiological
stress levels (i.e., ratio of heterophils to lymphocytes), independently
of sex, but was not associated with body condition and cellular innate
immunity/inflammation status (i.e., total leucocyte counts) of
individuals. (Study 3)

4. We found that individuals from groups with a higher group-level
exploration diversity had better body condition and lower levels of
chronic and oxidative stress than individuals from groups with lower
group-level exploration diversity, independently from the
individuals’ sex and personality. The two measures of innate
immunity were not affected by the experimental social treatment
either alone or in interaction with individual’s sex or personality.
(Study 4)

IV. Discussion and conclusions

We studied by correlative means the upstream links between individual
phenotype and two aspects of group-level social behaviour in free-living
tree sparrows, social dominance, and social foraging. We found that
fighting ability, a determinant of social dominance, was not predicted by
sex or exploratory behaviour of individuals (Study 1). However, the
probability of scrounging during social foraging was positively related to
exploratory behaviour in females, but not in males (Study 2). Additionally,
probability of scrounging was not related to bib size (a trait being used in
this study as a proxy of dominance status; Torda et al. 2004, Moénus et al.
2017; see also Study 1) independent of sex. Both forms of social
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interactions are expected to be associated with individual personality based
on the “pace-of-life” syndrome hypothesis (POLS; Réale et al. 2010),
which predicts that proactive individuals with a fast pace-of-life should
have superior fighting ability and should scrounge more because they
invest more into resource acquisition and not allocation (Laskowski et al.
2021). Thus, the lack of relationship between fighting ability and
exploratory behaviour (Study 1) does not support the POLS hypothesis.
Our findings for social foraging tactic use do confirm an association
between probability of scrounging and exploratory behaviour, but in only
one of the sexes (Study 2). One potential explanation for the mismatch
between our findings and predictions of the POLS hypothesis is that the
associations predicted by POLS could remain masked if they were
influenced by environmental factors, as suggested by Laskowski et al.
(2021). Which environmental factors exactly can determine the investigated
relationships remains an open question. There is no overall agreement
among studies that investigated these associations either, indicating that
these relationships for some reason are apparently labile. This might occur
because (i) behaviour is characterized by a large amount of plasticity (e.g.,
the average repeatability for personality traits is around 0.35; Bell et al.
2009), (ii) there are various methodological differences between studies
investigating these relationships, and/or (iii) the relationships might be
species-specific. Overall, the relationship between personality and fighting
ability, and personality and social foraging tactic use should be further
studied experimentally.

We investigated intraspecific colour signalling in tree sparrows and
found that bib size of individuals was sex-dependently related to fighting
ability: positively in females, but non-significantly in males (Study 1).
Eumelanin-based colour signals often function as “badges of status”
(Santos et al. 2011; but see Sanchez-Tojar et al. 2018). In tree sparrows, the
status signalling function of the bib is still not clear as studies investigating
this question found contrasting results (Torda et al. 2004, Ménus et al.
2017, Study 1). Overall, all of the studies seem to support a status
signalling role of the bib. However, the status signalling role of the bib in
the two sexes seems to vary (Ménus et al. 2017, Study 1). This
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heterogeneity in the results can also indicate that the correlation between
bib size and status is weak and is only occurring by chance in some cases
and/or under certain circumstances. Overall, this question should be
investigated in the future in a controlled environment and by considering
the effect of sex.

Bib size of males was larger than those of females (Study 3; see
also Monus et al. 2011), and bib size was sex-dependently related to
activity: negatively in males, while positively in females (Study 3); and was
positively related to physiological stress levels (i.e., ratio of heterophils to
lymphocytes) in both sexes (Study 3). It has to be mentioned here that
activity of individuals is presumed to reflect (also) the behavioural response
of individuals to a risky life event (i.e., trapping and handling), as the test
was performed right after capture. Hence, activity of individuals is
expected to mirror acute stress (e.g., Martins et al. 2007; Baugh et al. 2013;
but see Baugh et al. 2012). A potential link between eumelanin-based
colouration, physiology and behaviour is provided by the melanocortin
system (Ducrest et al. 2008). Due to the pleiotropic effects of the genes
regulating melanin synthesis, eumelanin-based colouration should covary
with a series of individual traits (“melanocortin hypothesis”). In general,
more eumelanised individuals should have a more optimal balance between
energy intake and expenditure, be more resistant to acute stress, have
higher immune potential, and should be more aggressive (Ducrest et al.
2008, San-Jose and Roulin 2018). Our correlative results bring only a weak
support for the melanocortin hypothesis. There might be two potential
explanations for this. Firstly, our study is correlative with a cross-sectional
sampling approach, meaning that the associations we described represent a
snapshot about the sample. As some of the variables we measured can be
best interpreted in the context of the melanocortin hypothesis when
compared to a baseline level (i.e., quantifying the change in body mass,
cellular ~ immunity, glucocorticoid levels), systematic, repeated
measurements of individuals would definitely strengthen the conclusions
we could draw from our results. Secondly, the melanocortin hypothesis
may not be the only framework explaining associations between
eumelanin-based colouration and phenotype (see e.g., Riyahi et al. 2015,
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Corti et al. 2018), other mechanisms can be also responsible for the
covariation between eumelanin-based colouration and phenotype.
Experimental studies are necessary for a deeper insight into the associations
we investigated.

We have studied experimentally the downstream effect of group
personality composition on individual physiological state in captive house
sparrows. We found that a more diverse group personality had more
beneficial effects on the physiological state of individuals than a more
uniform one (Study 4). The measured effect of groups’ personality
composition on individual state was the same for all individuals,
independently of their phenotype (i.e., sex, personality), meaning that all
individuals benefited equally from the behavioural diversity of the group.
These results suggest that groups with different personality composition
function differently (i.e., may differ in their performance) and this
ultimately affects the physiological state of individuals in these different
groups. It is yet unclear what is “performance” exactly in this context, as
we didn’t quantify performance explicitly in our experiment. In the
literature there are several non-exclusive explanations proposed regarding
why diverse groups can perform better (reviewed by Farine et al. 2015,
Loftus et al. 2021). Firstly, diverse groups more likely contain individuals
with different skills, or which are specialized to some tasks. Secondly,
keystone individuals, which have a disproportionally higher effect on group
functioning than other individuals and which can direct group behaviour,
can occur with a higher probability in diverse groups (see also Modlmeier
et al. 2014). Finally, the complementarity effect between individuals with
different phenotypes (e.g., personality) can be more pronounced in diverse
groups. Nevertheless, we should be careful in generalizing these findings
because these effects might not be the same in free-living groups and in
captive groups, and these effects may be species-specific. Overall, the exact
social mechanisms of how group personality composition is affecting group
functioning and performance definitely need some more clarification.

To sum up, it is not easy to fit all the results presented in this thesis
into an overall, general picture. I can conclude, though, that individual
phenotypic differences, especially sex and personality, can influence
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aspects of sociality, such as social foraging and intraspecific
communication (i.e., signalling), in group-living animals. Therefore,
individual phenotypic traits are important contributors to the functioning
and performance of social groups (i.e., upstream effect). In turn,
performance of groups with different phenotypic composition seems to
influence the physiological state of individual group members (i.e.,
downstream effect). The mechanisms of how individual phenotypic traits
determine group-level performance, and how group-level performance
feeds back on group members still have to be elucidated.
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