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Bevezetés

A fészeklakd madarak fejl6édésének korai szakaszat magas energiaigényd, extrém gyors
novekedés jellemzi. (Case 1978). Ebben az érzékeny periddusban szdmos biotikus és
abiotikus kornyezeti tényez6 befolyasolhatja a fiékak fejlédésére (Norris & Evans 2000,
Tschirren & Richner 2006, Taborsky 2006, Monaghan 2008), és okozhat ezaltal komoly
kovetkezményeket mind révid-, mind hosszutavon. (Lindstrom 1999, Metcalfe & Monaghan
2001, Qvarnstrom & Price 2001, Gustafsson et al. 1995, Desai & Hales 1997, de Kogel 1997,
Birkhead et al. 1999).

A korai fejl6dést befolydsolé egyik legfontosabb tényezé a sziil6i gondoskodds. A
fészeklakd madarak legtobbjében a fejletlen fiokdknak mindkét sziil6 segitségére sziiksége
van a tdplalkozashoz (Clutton-Brock 1991). Ezért a szll6k etetési viselkedésének mindsége
nagyban befolyasolja a fiokak tulélését és kondicidjat. Biparentalisan nevel6 fajoknal a szulGi
raforditdsok mértékét (igy az etetését is) szdmos tényez6 befolydsolja. A szilék egyedi
min&sége melett az aktudlis egészségi allapotuk, vagy két szilé kozti ,targyaldsok” (mikor
partneriik minGségéhez vagy aktualis befektetéséhez igazitjdk a sajatukét) kimenetele
nagyban befolydsolhatja az aktualis etetési viselkedés mértékét. (Houston & Davies 1985,
Burley 1986, Saino & Moller 1995, Dearborn 2001, Houston et al. 2005, Harrison et al. 2009).

A rovid életl fajokban a pdrba allt egyedeknek dltaldban nincs informacidja parjuk
szUl6i minGségérdl, igy ezeknél a fajokndl a him ivari jellegek mikddhetnek olyan
szigndlként, amely &szintén jelzi visel8juk szll6i képességeit. Emellett a him masodlagos
nemi jellegek egyéb, a ndstény szamdra fontos informaciot is jelezhetnek (pl. genetikai
minGséget), igy a jobb/rosszabb minGségli (és ezt Gszintén mutatd) himek parjai igazithatjak
aktudlis parjuk reproduktiv értékéhez a sajat befektetéseik mértékét. (Burley 1986). Ezért a
fiokdk korai fejlédését ezeknek a sz(l6i dontéseknek a kimenetele is nagyban
befolyasolhatja. Szdmtalan vizsgdlat sziletett mar arrdl, hogy a masodlagos him nemi
jellegek mennyire jelzik észintén a néstények szamara viselGik szil6i kompetencidit, de az
eredmények sokszor ellentmonddak (e.g. Mountjoy & Lemon 1997, Linville et al. 1998,
Buchanan & Catchpole 2000, Candolin 2000).

A parazitak jelenléte azonban a megfelel§ sziil6i gondoskodas és a kedvez6
kornyezeti feltételek ellenére is ,belerondithat” a fiokdk korai fejl6désébe. A fészeklakd
ektoparazita izeltldbuak tipikusan a fidkdk korai életszakaszdban valé él6skodéshez
adaptalédtak, amikor azok még kevéssé képesek az elleniik vald védekezésre. Mivel ebben a
periddusban a fiokdk a gyors fejlédés és novekedés miatt sok energiat és tapanyagot
igényelnek, a parazitdk hatdsa a fidkak fitnesszére mind rovid, mind hosszutavon komoly
kovetkezményekkel jarhat (Moller et al. 1990, Loye & Zuk 1991 and Clayton & Moore 1997,
Proctor & Owens 2000).

A fészeklakd ektoparazitdk karos hatasanak mértéke azonban szamos tényez6tél
fligghet, igy a kornyezeti feltételektdl, a szil6k kompenzacids mechanizmusaitél, a fidkak
egyedi mindségétdl vagy éppenséggel a parazitdltsaguk mértékétsl. Az egyes fidkak
parazitaltsaga a fészekaljon beliil (vagyis a parazitdk fészeken beliili eloszlasa) ugyanis nagy
valtozatossagot mutathat. Ezt altaldban azzal magyardzzadk, hogy a parazitdk bizonyos
tulajdonsagokkal rendelkez6 fidkakat jobban preferalnak, valamint a fiékak kézott variancia
van a parazitakra valé fogékonysagban (Moller 1990, Lochmiller 1996, Christe et al. 1998,
Roulin et al. 2003, Simon et al. 2003).

Doktori dolgozatomban haziveréb-fiékak korai fejl6édésére hatéd két biotikus tényezé,
a parazitizmus és a szil6i gondoskodas, szerepét vizsgaltam harom terepi vizsgdlat soran. A



dolgozat elsé részében a verébfidkakat parazitdld vérszivé atkak rovid tavu hatdsara
fokuszdltam. A dolgozat masodik részében azokat a tényezdket vizsgdltam, amelyek a
fészeklakd vérszivd atkdk fészekaljon beliili eloszlasat alakithatjak kozvetlenil a kirepilés
el6tti idészakban. Végil a szil6i befektetések és masodlagos nemi jellegek kapcsolatdra
fokuszalva azt vizsgaltam, hogy a haziveréb-himek begyfoltjanak mérete dsszefliggésben all-
e egyes szUl6i befektetéseik (etetési viselkedés és kockazatvallalas) mértékével.

Specifikus célkitlizések

Vérszivo atkak hatasa a verébfidkakra

A fészeklakd parazita izeltldabuak altalaban a fidkdk fejlédésének korai szakaszdban térténé
él6skodésre specializalddtak. Szamos karos hatdsukat leirtdk mar, jelenlétik a tdpanyagok
elvonasaval, a szovetek kdrositasaval, irritacioval, gyulladasokkal és mikropatogénekkel vald
megfert6z6déssel is jarhat (Allander 1998, Clayton & Tompkins 1995, Fitze et al. 2004,
Brown, Brown & Rannala 1995, Gebhardt-Henrich & Richner 1998, Simon et al. 2004, Moller
et al. 1990, Loye & Zuk 1991 and Clayton & Moore 1997, Proctor & Owens 2000).
Dolgozatom els6 részében (Szabd et al. 2002) haziveréb-fiokakon él6skodd Pellonyssus és
Ornythonyssus vérszivd atkdk rovid tavd hatasat vizsgaltam, vagyis hogy hogyan hat a
parazitak jelenléte a fidkak novekedésére, kondicidjara, valamint vérparaméterekkel
jellemzett egészségi allapotara.

Vérszivo atkak fészekaljon beliili eloszlasa

A fészeklaké parazitdkkal fert6zott fészkeken belll az egyes fidkak parazitdltsdga nagyban
kiilonb6zhet. Ezeket a specidlis eloszldsokat gyakran azzal magyardzzak, hogy az él6skoddk
bizonyos tipusu fidokdkat preferalnak. A legjobb mindségl, fejlett fiokdk jobb taplalékforrast
vagy jobb fedezéket jelenthetnek (Kethley & Johnston 1975, Clayton 1991, Darolova et al.
1997, Dawson & Bortolotti 1997), a rossz kondiciéban 1évs, gyenge immunkompetencidju
egyedek pedig fogékonyabbak lehetnek rajuk (Lochmiller 1996, Saino et al. 1997, Brinkhof et
al. 1999, Hoi-Leitner et al. 2001, Christe et al. 1998, Roulin et al. 2003, Simon et al. 2003). Az
egyes fiokdk preferalasan kivil azonban masféle mechanizmusok is szerepet jatszhatnak
parazitdk fészekaljon beliili eloszldsaban. A parazitak szamra ugyanis el6ny0s lehet felismerni
és elkerlilni azokat a fiokakat, amelyek kozvetlendl kirepilés el6tt allnak. Ezzel ugyanis
megakaddlyozhatjak, hogy a fészket elhagyo fidkaval egyitt kikeriljenek a fészek szamos
elényt nyujtd kornyezetébdl. A dolgozatnak ebben a részében (Szabd et al. 2008) azokat a
tényez6ket és mechanizmusokat vizsgaltam, amelyek a fészeklakd vérszivé atkak fészekaljon
belili eloszlasanak hatterében allhatnak.

A haziveréb-himek begyfoltjanak és sziil6i befektetéseinek dsszefiiggése

A parvalasztas soran a tojok preferdlhatnak bizonyos himeket, mert azok vonzébbak, és
esetleg kdzvetett (pl. genetikai) elényt jelentenek, vagy azért, mert jobb territériummal vagy
jobb szll6i tulajdonsagokkal rendelkezve kozvetlen hasznot jelentenek a tojoknak (e.g.
Mgller et al. 1996, Mgller 1988, Reyer et al. 1998, Veiga 1993, Voltura et al. 2002). A him
hazi verebek legfeltlin6bb masodlagos nemi jellegének, a begyfoltnak mar mind az intra-,
mind az interszexudlis szelekcidban vald szerepét kimutattak. Az ellentmondé eredmények
miatt azonban még szamos nyitott kérdés maradt. Nem tisztazott, hogy a nGstények a nagy
(vagy éppen kicsi) begyfolttal bird himek vdlasztasaval milyen hasznokra tehetnek szert.
Dolgozatom harmadik részében azt vizsgaltam, hogy a haziveréb-himek begyfoltjanak



mérete Osszeflggésben 4&ll-e egyes szil6i tevékenységeik (etetési viselkedés és
kockazatvallalas) mértékével, valamint, hogy a tojok profitalhatnak-e az ilyen himek
valasztasaval jo minGségli utédok vagy csokkentett szilGi eréfeszitések formajaban?

Madszerek

A vizsgalt haziveréb-populacio

Dolgozatomban egy Debrecen melletti tehenészet teriiletén (21°38’ E, 47°32’ N), vadon él6
haziveréb-populacidban elvégzett terepi munkak eredményét mutatom be. A terepi munkak
harom egymads utdni évben (2000-2002) zajlottak, minden évben két-vagy harom koltési
periddus fészekaljain. A telep teriiletén minden évben kb. 90-100 aktiv haziveréb-fészek volt,
legalabb harom koltéssel egy szaporoddsi szezonban.

A telep teriiletén talalhatd verébfészkek nagy részében a Mesostigmata rendbe
tartozé vérszivo atkak parazitaltak a fejl6d6 fidkakat. Ez a gazda-parazita rendszer a kénnyen
kivitelezhet6 terepi munkdk (kdnnyen hozzaférhet6 és megfigyelhet6 fészek, kdnnyen
gylijthet6 parazitdk) miatt megfelel6ének bizonyult a fiokdk korai fejl6désének szamos
aspektusbol torténd tanulmanyozasara.

Az ektoparazitak gylijtése

A fészeklakd ektoparazitdkat minden verébfidkardl egyedileg gyljtottem kloroformg6z
segitségével, a fészekalj legid6sebb fidkdjanak 12 napos kordban. A fészekanyagbdl nem
tortént gydjtés. A begydjtott atkdkat sztereomikroszkdppal szdmoltuk, hatdroztuk és mértiik
meg. A 2001-es évben a taplaltsagi dllapotukat is rogzitettlik az utétestiik szine alapjan

A madarak mérése

A fiokak adatainak mérésére (testtomeg, cslid és cs6r mérete, szarny- és faroktollak hossza)
a kelés utani 12-ik napon keriilt sor. Egyes években ekkor keriilt sor a mesterségesen
indukalt immunvalasz rogzitésére is. Ennek sordn a bér ald beinjektalt fitohemagglutinin
oldat altal 24 éra elteltével kivaltott duzzadast mértem. A fidkdk kondiciéjat a tomeg-
cstidhossz regresszié rezidualisaival jellemeztik, Il tipusd (SMA) regresszidval szamolva.

A fiokdak vérparamétereihez a madarak szarnyvéndjabdl vért vettem és kenetet
készitettem, valamint centrifugdlas utan a hematokrit-értékeiket rogzitettem. A vérkenet
festése utan fénymikroszkép alatt meghatdaroztam a kiilonb6z6 fehérvérsejt-tipusok és a
trombocitak relativ (a vorosvérsejtekhez viszonyitott) szamat.

A felnétt madarakat flggonyhaléd vagy fészekcsapda segitségével fogtam be, és
adataik rogzitése utan egyedi azonositasra alkalmas szinesgytrdikkel [attam el.

A sziilGi viselkedések: etetési aktivitas és kockazatvallalas

A szUl6k viselkedését alcazott videokamerdkkal rogzitettem. Az etetési viselkedést mindkét
szilénél a kikeléstdl szamitott 5-ik és 9-ik napon végeztem, és az adatokbdl etetési ratakat
szamoltam. Az id6jarasi valtozdk, a napszak és a fészekaljméret etetési viselkedést
befolyasold hatasara kontrollaltam.

A szil6k kockazatvallaldsi viselkedését egy, a fészek bejaratahoz a kikelés utani 8-ik napon
kihelyezett kitomott menyét modell segitségével vizsgaltam. A fészekpredator-modell
eltavolitdsa utan a fészekbe torténd els6 beugrasig eltelt id6t vettem a szllGi
kockazatvallalds mértékének, és feljegyeztem, hogy a szlil6par tagjai kozil melyik latogatja
meg els6nek a fészket (vagyis melyek a , kockaztatdk”, és melyek a ,,kdvetdk”).



Eredmények

Vérszivo atkak a verébfészkekben

A vizsgdlt fészkek tulnyomd részében két vérszivd atkafaj egyedei élGskodtek a
verébfidkakon: leginkabb a Pellonyssus reedi (Zumpt & Patterson 1952), kisebb mértékben az
Ornythonyssus sylviarum (Canestrini & Fanzago 1877). A Pellonyssus reedi-t kordbban még
nem taldltdk meg Eurdpaban.

A vizsgalatok els6 két évében (2000, 2001) az atkdk prevalencidja 1 volt, vagyis
minden vizsgdlt fészekben megtalaltuk &ket. Viszont a fészekek parazitdtsdga igen nagy
varianciat mutatott és eloszlasuk nagyon aggregalt volt. Az egyes fidkakon taldlt parazitak
szama is nagyon nagy valtozatossagot és aggregaltsagot mutatott. A harmadik terepi évben
az atkdkkal fert6zott fészkek szama viszont igen lecsokkent.

A vérszivo atkak hatasa a verébfidkakra

Nem taldltam olyan kozvetlen fitness-hatdst, amit az atkaknak lehetne tulajdonitani: a
fészekaljban kikelt fiokak szamat és kirepilési sikert nem befolyasolta az atkdk szama. Az
él6skodés a fidkak testi fejlédésére sem hatott negativan: kondiciéjuk, tomegiik, cslidiik és,
farktollaik hossza nem volt kisebb az er&sebben parazitdlt fészkekben. Egyedil a
szarnyhosszal mutatott (nemszignifikdns) negativ korreldciét a parazitaszam.

Mindazondltal a fiokdk egészségi allapotdra hatdssal voltak az atkdk: a nagyobb
atkaintezitassal bird fészkekben a fidkak hematokrit-értéke kisebb volt, és vérikben a
vérlemezkék és heterofil granulocitdk relativ szdma megemelkedett. Egyéb mért
vérparaméterek (limfocitak, monocitak és egyéb granulocitak relativ szdma, valamint az
élettani stresszre is utalé heterofil garanulocita/limfocita arany és fehérvéjset/vorosvérseijt
arany) azonban nem korrelaltak a parazitaltsag mértékével.

A vérszivo atkak fészekaljon beliili eloszlasa
A vizsgalt fészkekeben a fidkdk egyedileg mért parazitaltsagara nem fliggott Ossze a
kondicidjukkal, testtomegikkel, csidméretiikkel és immun-kompetencidjukkal (a PHA-
kezelésre adott valaszukkal). Viszont a hosszabb szarny-és faroktollal biré fidokdkon
szignifikdnsan kevesebb atka volt, mint a kevésbé fejlett tollazatu testvéreiken. A fidkak
relativ kora is hatdssal volt a fészekben az atkak eloszlasdra: az id6sebb fidkakon kevesebb
parazita volt.

A fidkdk kondicidja, tomege, csidmérete és immunkompetencidja nem allt ardnyban
a rajtuk [év6 voros utodtestl atkak szamaval sem (ezek azok az atkak, amelyek nemrégiben
taplalkoztak, és az elfogyasztott vér latszik az utétestiikben).

A him haziverebek sziil6i befektetései fliggetlenek begyfoltjuk méretétdl

A himek etetési aktivitdsa valamivel (nem-szignifikdnsan) kisebb volt, mint a tojoké, és
mindkét megfigyelési napon (5ik és 9ik) hasonld szintet mutatott. A himek etetési
aktivitasara a nappali atlagos hémérséklet és a napos 6rak szama negativan hatott, és a
nagyobb fészekaljaknal jobban etettek.

Az etetés intenzitdsa kimutathatdan befolyasolta a fiokdak novekedését: a két szllé
egylittes etetési rataja pozitivan korreldlt a fidkak kirepllés el6tti tomegével, kondicidjaval
és csidhosszaval (habar egyediil a himek aktivitasat nézve ez a hatds nem jelentkezett). A
himek etetési viselkedése nem korreldlt a begyfoltjuk méretével. Az atlagos méretd
begyfolttal rendelkez6 himek etetési ratdi nem kiilonboztek a nagy, vagy kis begyfoltu



taraikétdl, a fészekaljméret kontrollja utan sem. A nGstények etetési aktivitasa sem fliggott
parjuk begyfoltméretétdl.

A kockazatvdllalasban a néstények batrabbak voltak, mint a himek: hamarabb visszatértek a
fiokdikhoz a fészekpredator-modell eltdvolitasa utan, és gyakrabban voltak 6k azok, akik a
par két tagja kozil els6nek ugrottak be a fészekbe. Mindkét ivarnal befolydsolta a
kockdzatvallalasi viselkedést a fészkalj mérete: a nagyob fészekaljakhoz hamarabb
visszatértek a szll6k.

A himek kockazatvallalo viselkedése is fliggetlen volt a begyfoltjuk méretétél, a fészekalj
hatdsanak kontrollja utdan is. Nem volt kilonbség a ndstények el6tt, elsének beugrd
(kockaztatd) és a néstény utan, masodikként beugrd (kovets) himek begyfoltmérete kozott
sem. A néstények kockazatvallaldsa sem korrelalt parjuk begyfoltméretével.

A himek és parjaik er6feszitése kozott nem volt semmilyen korreldcio, sem az etetési,
sem a kockazatvallalasi viselkedésben. A himek begyfoltmérete nem allt 6sszefliggésben
szaporodasi sikerlikkel és fiokaik fejl6désével sem: sem a fészekaljméret (azaz a fiokaszam a
12 napon), sem a mért fidkavaltozék (testtomeg, kondicid, cslid- és tollhossz) nem mutatott
begyfolt-fliggd kilonbségeket.

Konkluzidk

A fészeklaké madarak fejl6désének korai szakasza fontos és kritikus periédus, mely soran a
negativ és pozitiv hatasok kilondsen erésen befolydsolhatjdk a fejl6d6 fidkak rovid- és
hosszutavu fitnesszét.

A haziverebek fészkeiben talalt fészeklakd Pellonyssus és Ornithonyssus atkak nem
befolasoltak kdzvetlendll a fiokak ndvekedését és tulélését. Viszont az egészségi allapotukra
igy is hatassal voltak, szdmos vérparaméter mutatott valtozast a parazitdltsdg miatt. Az
parazitdk intenzitasa pozitivan korrelalt vérlemezkék és a heterofil granulocitdk szamaval, és
negativan hatott a vérben lévé alakos elemek aranydra (vagyis a hematokritértékre). A
heterofil granulocitdk a patogének és a halott szovetek nemspecifikus fagocitotikus
folyamataiban vesznek részt. A heterofilia sokféle folyamat (igy a stressz, gyulladasok,
fert6zések) kozos tinete (Maxwell 1993, Parslow 1994). Ebben az esetben atkak gyakori
csipése kovetkeztében a nydlukkal a madarakba juté immoldgiailag aktiv komponensek is
kivalthattak ilyen aspecifikus gyulladast. A vérlemezkéknek f6leg a véralvadasban és a
hemosztazis fenntartdsaban van szereplik (Campbell 1998). A megnovekedett vérlemezke-
szam tehat a hemosztatikus folyamatok aktivaldddsara utalhat, feltehetéen a gyakori
atkacsipések miatti mikrosériilések miatt. Az alacsony hematokrit-értékek pedig azt
mutatjak, hogy az atkdk nagy intenztitdsban anémiat okoznak a fidkakban a vér alakos
elemeinek (féleg a vorosvérsejtek) csokkentésével (Merino & Potti 1995, Potti et al. 1999,
Stoehr et al. 2000, Morrison & Johnson 2002). Ez a vérszegény dallapot csokkentheti az
oxigénfelvétel, és az oxigénszdllitds hatékonysagat, ami kés6ébb komoly fitness-
kovetkezményekkel jarhat (Phillips et al. 1985, Clark 1991). A vérben megmutatkozé élettani
valtozasok Osszességében arra utalnak, hogy a vérszivd atkdk karos hatdsa els6sorban
gyulladasos folyamatok, nem-specifikus immunreakcidk és anémia kivaltasan keresztil
jelentkezik.

A vizsgalt verébfészkekben megfigyelt parazitaeloszldsok nem voltak magyarazhatdk
a masok altal leirt gazdapreferencia-mechanizmusokkal. Ezek szerint a parazitdk vagy azért
preferdlnak bizonyos fidkakat, mert azok jobb taplalékforrast vagy biztonsdagosabb
kornyezetet jelentenek nekik (Darolova et al. 1997, Dawson & Bortolotti 1997, Roulin et al.



2003, Simon et al. 2003), vagy mert kevésbé képesek hatékony védekezésre (Moller 1990,
Lochmiller 1996, Christe et al. 1998, Roulin et al. 2003, Simon et al. 2003) példaul az atkak
taplalkozasanak blokkoldsaval (Nazario et al. 1998, Wang et al. 1998). Vagyis ezek szerint a
nagy, jo kondicidju vagy kis, gyenge immunitasu gazdakon vdarnadnk sok parazitat.
Vizsgalatomban a fiokak egyedileg mért parazitdltsagara viszont nem fliggdtt Ossze a
kondicidjukkal, testtomeglkkel, testméretiikkel és immun-kompetencidjukkal (a PHA-
kezelésre adott valaszukkal) sem. Ezek a fiokaparaméterek nem fliggtek 6ssze a nemrégiben
taplalkozott atkdk szamaval sem, ami azt sugallja, hogy a nagyobb fidkak nem jelentenek
kedvez6bb taplalékforrast az atkdknak, és a taplalkozasukat sem tudjak jobban blokkolni,
mint a rosszabb kondicidban Iévé testvéreik.

Az atkak prevalencidja viszont erds negativ korrelaciét mutatott a verébfidkak relativ koraval
és tollazatuk fejlettségével. Ez azt jelezheti, hogy az atkdk aktivan elkeriilik a fejlett, mar
kireplilés el6tt allo fiokdkat, és ez a viselkedés fontos szerepet jatszhat az atkak fészekaljon
belili eloszldasdban. A gazddk elhagydsa el6nyos lehet az atkaknak, mivel ha kikeriilnek a
fészekbdl (a kirepul6 fidkan), az erésen csokkentheti a késSbbi szaporodasi esélyeiket. A
legtobb fészeklakd atkdndl a pdrzas és tojasrakds a fészekanyagban torténik, a
nemtdaplalkozo fejl6dési stadiumok is a fészekanyagban tartézkodnak (Clark & Yunker, 1956).
A fészekben maradva az atkdaknak jobbak a tulélési esélyei is, valamint a pdrzdsi és a
tapldlkozasi esélyek is nagyobbak a még ki nem repiilt fikdkon vagy a késébbi fészekaljak
fiokain éléskodve. A fejlett fiokak felismerése és elhagyasa igy segithet elkerilni a fészekbdl
vald kitizetést. Mivel a tollak fejlettségi allapota megbizhatdan jelezheti, ha egy fidka kozel all
a kirepilléshez, ennek felismerése lehet egy olyan mechanizmus, amely az atkdak szamara
lehet6vé teszi a fiokak fejlettségét megallapitani.

Habdar szdmos vizsgalat mutatta ki a haziveréb-himek melanin begyfoltjardl, hogy
kondiciéfliggd jelleg, (Jawor and Breitwisch 2003, Griffth et al. 2006), az Ujabb kutatasok
fényében a szexualis szelekcidban valé szerepe csekélynek bizonyult (Nakagawa et al. 2007).
A vizsgdlatomban én sem talaltam arra utald bizonyitékot, hogy a begyfolt mérete jelezné a
szll6i gondoskodas mindségét, legaldbbis a vizsgalt viselkedésekben. A nagyobb begyfoltu
himek nem mutattak nagyobb etetési aktivitast és nem voltak kockazatvallalébbak, valamint
szaporodasi sikeriik sem volt nagyobb, mint a kisebb begyfoltiaké. igy a szexudlis szelekcié
,j0 szll6 hipotézis” (Hoelzer 1989) modellje nem érvényesil ebben a populaciéban. Mivel
arra sem taldltam bizonyitékot, hogy a tojok sajat szlilGi er6feszitéseiket parjuk
begyfoltméretéhez igazitottak volna, az ,eltérd befektetés” hipotézist (Burley 1986) is el kell
vetni. A nagyobb begyfoltd himek nem voltak ,megbecsiiltebbek” (vagyis parjuk nem novelte
meg sajat erdfeszitéseit), ez pedig arra utalhat, hogy az ilyen himek valasztdsa nem jar
kozvetett (pl. genetikai) haszonnal. Végil az eredmények alapjan a ,csereviszony hipotézis”
(Magrath & Komdeur 2003) sem tarthato, legaldbbis a nagyobb begyfoltu himek sem voltak
rosszabb szill6k, mint a kicsi (vagy atlagos) begyfoltu tarsaik. Mindezek azt jelzik, hogy a
begyfolt a haziveréb-himekben nem olyan jelleg, ami a tojok szamadra Gszintén tilikrozi
visel6je szilGi képességeit.



Koszonetnyilvanitas

El6szor is szeretnék mondani témavezetémnek, Dr. Barta Zoltannak a munkdam soran
nyujtott segitségért, a hasznos oOtletekért és kritikakért. Liker Andras és Szalmas Anita
tarsszerz6ként nagyban segitette munkamat. K6széndm a debreceni Agrargazdasag Kft.
részérSl Kovacs Istvannak, hogy a terepi munkdkat lehet6vé tette a gazdasag teriletén. A
parazitak meghatdrozdsdban Anne Baker (Natural History Museum, London) és Rézsa Lajos
(MTA-MTM-ELTE Okolégiai Kutatécsoport, Budapest) volt segitségemre. Pénzes Zsolt és
Pasztory-Kovdcs Szilvia az analizisek soran, Serf6z6 Zoltan a terepi munkakban segitett sokat.
Munkajukat ezuton is koszéndm. A szlleimnek, a csalddomnak és a kollégdimnak pedig
kdszOnom a tamogatast és a tlirelmet.

A publikacidk és hivatkozasok az angol nyelvii tézisek utan talalhatok



Introduction

In altricial birds, early stages of development is an important and critical period, with
extremely rapid growth and high energetic demands (Case 1978). Many features of the
environment, both biotic and abiotic impinge on the developing offspring in various stages
of early development (Norris & Evans 2000, Tschirren & Richner 2006, Taborsky 2006,
Monaghan 2008), with significant consequences on condition, survival, physiology,
behaviour and reproductive performance in adulthood (Lindstrom 1999; Metcalfe &
Monaghan 2001; Qvarnstrom & Price 2001, Gustafsson et al. 1995, Desai & Hales 1997, de
Kogel 1997, Birkhead et al. 1999).

Parental performance is one of the most important among these features. Altricial

bird offspring rely on one or both parents for early nutrition (Clutton-Brock 1991). Therefore,
parental nutrition effort is crucial in offspring survival and quality. In biparental caring birds,
parental provisioning effort depends on many variables. Besides individual quality, actual
health status or condition, the interplay between the caring parents (by adjusting the
parental efforts to the mate's effort or quality; Houston & Davies 1985, Burley 1986, Saino &
Moller 1995, Dearborn 2001, Houston et al. 2005, Harrison et al. 2009) can strongly
influence the level of parental provisioning behaviour. In short-lived species, male sexual
ornaments might serve as a cue for females that honestly indicates male parenting ability.
However, male sexual displays might signal also other (e.g. genetic) benefits, females mated
with more/less ornamented males might therefore adjust their own parental effort to the
reproductive value of their actual partner (Burley 1986). So thus, early development of the
nestlings is influenced also by the outcome of these parental decisions. Numerous male
secondary sexual traits have been examined for their putative utility as reliable indicators of
male parental competence (e.g. Mountjoy & Lemon 1997, Linville et al. 1998, Buchanan &
Catchpole 2000, Candolin 2000), but wether or not bird ornaments are a signal for direct
benefits to prospective partners in sexual selection is controversial.
Even in case of beneficial environment and superior parental investment, the presence of
parasites during offspring development can ruin a good start in life. Nest-dwelling arthropod
ectoparasites are adapted to feed on early life stages of developing birds, they might have
radical consequences on both short and long-term fitness, given that nestlings are exposed
to them in a sensitive period of energy demanding fast growth and development (Moller et
al. 1990, Loye & Zuk 1991 and Clayton & Moore 1997, Proctor & Owens 2000).

The impact of nest-dwelling ectoparasites on nestling quality, however, may vary
considerably due to variation in environmental factors, offspring quality, and individual
parasite load. Within-brood distribution (and with this, parasite infestation of a given chick in
a brood) is usually explained either by the parasites’ preference for certain kinds of host
characteristics, or by individual differences in offspring's susceptibility to parasites, often
with contradicting results (Moller 1990, Lochmiller 1996, Christe et al. 1998, Roulin et al.
2003, Simon et al. 2003).

The main objective of my thesis was to highlight important aspects of rearing
conditions experienced during early development of house sparrows, focusing on two biotic
factors: parasitism and parental assistance. First | investigate whether natural levels of nest
mite parasitism have any short-term consequences on developing house sparrow nestlings,
focusing mainly on body condition and haematological responses. Second, | attempt to
reveal factors and mechanisms that shape intranest distribution of macronyssid fowl mites
on sparrow nestlings, shortly before their fledging. Finally, | focus on parental performance,



and study whether aspects of parental quality of house sparrow males (in form of nestling
provisioning and risk-taking) is related to their secondary sexual trait, allowing females to
gain direct benefits when choosing mates on their basis.

Specific objectives

Effects of haematophagous nest mites on nestling house sparrows
Nest-dwelling arthropod ectoparasites that are adapted to feed on early life stages of
developing birds might, have a number of detrimental effects on nestlings, including loss of
nutrients and metabolits, tissue damage, immune reactions, irritation or transmission of
other infections. (Allander 1998, Clayton & Tompkins 1995, Fitze et al. 2004, Brown, Brown
& Rannala 1995, Gebhardt-Henrich & Richner 1998, Simon et al. 2004). Moller et al. 1990,
Loye & Zuk 1991 and Clayton & Moore 1997, Proctor & Owens 2000).

In thie first part of this thesis (Szabd et al. 2002) | investigated whether intense loads
of nest-dwelling blood-sucking mites affect condition and health state of developing house
sparrow nestlings.

Within-brood distribution of haematophagous nest mites in nestling house sparrow
broods

In developing altricial birds, infestation by nest-dwelling ectoparasitic arthropods might
largely differ in the same brood. This is often explained by the parasites’ preferences for
certain kinds of host characteristics. Best quality can offer better resources (Kethley &
Johnston 1975, Clayton 1991, Darolova et al. 1997, Dawson & Bortolotti 1997) while
individuals in poor condition and low immunological quality can raise a less successful
defense against parasites (Lochmiller 1996, Saino et al. 1997, Brinkhof et al. 1999, Hoi-
Leitner et al. 2001, Christe et al. 1998, Roulin et al. 2003, Simon et al. 2003). Avoidance
rather than preference of certain nestling by the parasites can give an alternative approach
to understand within-brood variance in ectoparasite infection.

In this part of the thesis (Szabd et al. 2008) | attempted to reveal factors and mechanisms
that shape intranest distribution of macronyssid fowl mites on house sparrow nestlings.

Paternal investment and badge size in house sparrows

Females may decide to mate with certain males because they are more attractive (delivering
indirect benefits), or provide better resources (territory, parental care or nest defence; (e.g.
Megller et al. 1996, Mgller 1988, Reyer et al. 1998, Veiga 1993, Voltura et al. 2002). The
throat patch of male house sparrows has been the focus of several studies that have
identified its role as a sexually selected ornament in both intra-and intersexual selection
processes. It is still unclear, what benefits females get from preferring large-(or even small)
badged males. In this study | investigated whether whether aspects of parental quality
(measured as nestling provisioning and risk-taking) of house sparrows males are related to
their secondary sexual trait, addressing two specific questions: (i) Does parental investment
of male sparrows vary with the size of their badge? (ii) Is there any relationship between the
mothers' parental effort and the size of their mate's ornament? If yes, do females benefit
from these differences in form of high quality offspring or reduced parental effort?



Methods

Study site and population
This thesis is based on field studies that were conducted in a population of free-living rural
house sparrows, inhabiting a milk farm near to Debrecen, Hungary (21°38’ E, 47°32" N).
Fieldwork was carried out in three consecutive years (2000-2002), involving broods of two or
three breeding attempts. Sparrows are abundant in the study site, with ca. 90-100 active
nest sites, and at least with three broods per season. In the majority of the nests of the study
area, nestlings were parasitised by blood-feeding mesostigmatid mites.

This host-parasite system, together with the easy feasibility of various fieldwork
actions (ectoparasite sampling, nestling measurements, observation of parental behaviour)
proved a suitable population for investigating several aspects of early nestling development.

Ectoparasite sampling

Ectoparasites were collected from each nestling (but not from the nest material) by using
chloroform vapour when the oldest nestling in the nest was 12 days old. Mites were
counted, identified and measured using a stereo microscope. Sometimes feeding status of
mites was also recorded by scoring the colour of their opisthosoma.

Bird measurements

Nestlings' body parameters (body mass, tarsus and bill size, wing and tail length) were
measured on the 12th day after hatching. In some cases, immunocompetence (by sub-
dermally inoculating phytohaemagglutinin and measuring the local swelling after 24h) was
also recorded. Nestling body condition was calculated as the residuals of a regression of
skeletal parameters against body mass using Type || SMA regression.

To record haematological variables, blood samples were taken, smeared and stained
on a microscope slide. Relative number of different leukocyte types and thrombocytes, as
well a haematocrit values were determined.

In each study year, parent birds were captured by mist nest or nest traps, measured
and ringed with colour rings to enable individual identification.

Behavioural samplings: provisioning and risk taking
Parental behaviours were recorded using camouflaged video cameras. Provisioning
behaviour of both parents were recorded on 5th and 9th day after hatching, and
transformed into feeding rates, calculated by counting the numbers of feeding visits per 60
minutes to the nest. Weather conditions, time of day and number of chicks in he focal nest
were controlled for.

Parental risk taking behaviour was recorded on the 8th day after hatching, by
exposing feeding parents to a stuffed nest predator model. Risk taking was determined as
the time to the first entry into the nest after predator removal.



Results

Haematophagous nest mites in house sparrow broods

The majority of the house sparrow nest in the study site were parasitized by two nest-
dwelling haematophagous mite species, Pellonyssus reedi (Zumpt & Patterson 1952) and
Ornythonyssus sylviarum (Canestrini & Fanzago 1877). This is the first report of Pellonyssus
reedi from the European geographic region.

In the first two study year, prevalence of mites in the nests was 1, that is, all
investigated broods were infected with mites. Among broods, parasite burdens varied
considerably, and individual nestlings showed also highly variable and aggregated parasite
loads. In the third year, parasite prevalence was very low.

Effect of nest mites on nestling house sparrows

| found no direct fitness effect of mite parasitism on the nestling sparrows: clutch size and
fledging success was unrelated to parasite loads. Body parameters (body mass, body
condition, skeletal and feather traits) also showed no correlation with mite intensity (only in
wing measures, there was an explicit trend for negative correlation).

Yet, health status of nestling sparrows was affected by mite parasitism: with increasing mite
intensity, haematocrit values of nestling sparrows decreased, while the number of
thrombocytes and heterophil granulocytes increased. On the other hand, mite intensity was
not related to the relative number of some blod cell types (lymphocytes, monocytes and
granulocytes) and common  measures of physiological stress (heterophil
granulocyte/lymphocyte ratio and leukocyte/red blood cell ratio) were also not related to
the mite infection.

Within-brood distribution of haematophagous nest mites suggest their adaptive host-
abandonment
Mite burdens of individual nestlings before fledging were unrelated to their body conditon,
body mass and skeletal size measures. Similarly, immunocompetence (PHA-response) was
also unrelated to individual mite loads.

However, chicks with longer wing and tail feathers had fewer mites than nestlings
with less developed feathers.
Relative nestling age also had a significant effect on individual mite load, older chicks having
significantly less mites than their younger nest-mates.

Furthermore, proportion of the mites that had recently fed (detected by their red
opisthosoma) was unrelated of condition, body size, wing size and PHA-response of
nestlings.

Paternal investment is unrelated to badge size in house sparrows
Provisioning effort of hause sparrow males was slightly (non-significantly) lower than that of
the females, and similar on the two records days. In males, daily temperature and number of
sunny hours affected the feeding rate, and they delivered more food to larger clutches.
Parental feeding effort was associated with growth of the chicks: cumulative feeding
rate of fathers and mothers measured on D9 positively correlated with nestling body mass,
tarsus size and condition. Yet, male contribution to this was nonsignificant, with both
feeding effort of the fathers and male shares of total parental provisioning being
uncorrelated with nestling development.



Badge size of males was unrelated to their provisioning activity. Feeding rates of
average-badged males were similar to large- or little-badged ones even when controlled for
clutch size. Similarly, female provisioning behaviour wasn't affected by male ornament size.

In risk taking, females proved better: they had shorter return time values (the time
between predator dummy removal and the first entry into the nest) and were more often
the risk takers (the bird that first entered the nest) than males. Return time was affected by
clutch size in both sexes: parents of larger broods entered their nest in significantly shorter
time after the predator dummy removal.

Return time of males was unrelated to their badge size even after correcting for
clutch size. In addition, badge size was similar in risk taker and follower males. Return time
of females was also unrelated to the sexual ornament of their male partners.

In both provisioning and risk taking, there was no correlation among the partners’ efforts.

Badge size seemed to have no influence on direct reproductive success and nestling
development, either. there was no badge size-related difference in clutch sizes prior to
fledging, and any of the measured nestling parameters.

Conclusions

In altricial birds, early development constitute an important and critical period, with
extremely rapid growth and high energetic demands. During this time, rearing conditions
may have both short- and long-term consequences, influencing fledging condition, survival,
physiology, behaviour and reproductive performance in adulthood.

Nest-dwelling haematophagous Pellonyssus and Ornithonyssus mites apparently had no
direct effect on survival and development of nestling house sparrows. Yet, mite infection did
affect the blood profile of young sparrows. Mite intensity showed a significant positive
correlation with heterophils and thrombocyte number. Another conspicuous consequence of
mite parasitism was a definite anaemia, manifesting in low haematocrit levels. Heterophils
are involved in fighting the infection in the bloodstream via non-specific phagocytosis of
pathogens and dead tissue parts. Peripheral heterophylia is a widely recorded symptom
recurring in almost any kind of stress, inflammation and infection (Maxwell 1993, Parslow
1994). Immunologically reactive components of mite saliva may cause such an aspecific
inflammatory reaction as a consequence of frequent bites. Thrombocytes are mostly
involved in processes of haemostasis (Campbell 1998). High levels of thrombocytes therefore
suggest an activated haemostatic function, which may be the result of the frequent injuries
caused by the blood feeding of mites. Finally, haematocrit values associated with mite loads
show that these ectoparasites cause anaemia in their host due to depletion of the
erythrocyte pool, as was also found in other studies investigating the effects of mites on bird
hosts (Merino & Potti 1995, Potti et al. 1999, Stoehr et al. 2000, Morrison & Johnson 2002).
This form of physiological handicap may have detrimental fitness consequences in the
fledging period, because difficulties in oxygen uptake and transport may result in lower
foraging ability and increased predation risk (Phillips et al. 1985, Clark 1991). On the whole
these haematological results suggest that haematophagous mites mainly activate non-
specific immune responses in sparrow chicks. Their detrimental physiological effects consist
primarily of inflammatory processes and anaemia.

Within-brood distribution of fowl mites on house sparrow nestlings around fledging time
was not related to those host characteristics that are often suggested as being preferred by
parasites. Several studies reported preferences for large (older) nestlings by some parasite



species, and suggested that such hosts may provide better feeding conditions or safer
habitat than the smaller ones (Darolova et al. 1997, Dawson & Bortolotti 1997, Roulin et al.
2003, Simon et al. 2003). Other studies suggest that the distribution of parasites may be
related to individual differences in host susceptibility (Moller 1990, Lochmiller 1996, Christe
et al. 1998, Roulin et al. 2003, Simon et al. 2003). For example, ectoparasites often stimulate
host immunoregulatory and effector pathways that may raise an effective defense via
blocking blood meal acquisition (e.g. Nazario et al. 1998, Wang et al. 1998). In contrast with
these studies, | did not find any relationship between mite number and body mass,
condition, tarsus length or immune response of nestlings. Furthermore, these
measurements of nestlings were also unrelated to the proportion of recently fed mites,
which suggests that mites do not have higher feeding success on larger hosts than on smaller
ones.

On the other hand, | found clear negative relationships between nestling sparrows’
age and feather development and their parasite loads. This finding may indicate that mites
abandon nestling close to fledging. Avoiding old nestling might be advantageous if the
removal from the nest by the fledging young seriously decrease the future reproductive
prospect of the mites. Mites need the nest material for successful breeding: in these mites,
mating and egg laying takes place in the nest (Clark & Yunker, 1956). Mites staying in the
nest can continue to feeding and reproducing on the unfledged nestling and reproduce
during the development of subsequent sparrow broods in their original nest or a nest
nearby. The mechanism by which mites could perceive the development stage of their host
is an open question. As feather development may be a good predictor of fledging time in
sparrows, it may serve as a cue to induce the mites’ avoidance or abandonment behaviour.

Although several studies support the idea that a melanin-based bib in house
sparrows is a condition-dependent trait (Jawor and Breitwisch 2003, Griffith et al. 2006),
latest results suggest that the bib size of male house sparrows is currently under little or, at
most, weak sexual selection (Nakagawa et al. 2007). This work also failed to find any
association between badge size and various components of male parental care in house
sparrows, suggesting that there is no direct benefit of choosing large-badged males as social
partner. Large-badged fathers don't provide more and take no greater risk than other males.
Moreover, their reproductive success is similar (in form of fledging success and nestling size
at fledging) to smaller-badged ones. Therefore, 'good parent' model of sexual selection
(Hoelzer 1989) cannot be supported on the basis of this data. The observed behavioural
patterns suggest that predictions of the 'differential allocation theory' (Burley 1986) didn't
come true, either. That is, that large-badged males weren't more appreciated by females, at
least females did not adjust their effort to the attractiveness of their mates. Female feeding
rates and risk taking weren't related to the badge size of their partners, suggesting that
(similarly to direct fitness gains) there are no indirect genetic benefits when choosing males
with more elaborated signals. Moreover, the third main hypothesis attempting to explain
the relationship between parental care and male ornament size was also failed in my case.
Since large-badged males provided no less effort than little-badged ones as predicted by
theory, 'trade-off' (Magrath & Komdeur 2003) model (to invest more in fitness-maximizing
activities other than care) also failed to explain these data.

To conclude, these results suggest that badge size is probably not a signal that
females can rely on when assessing real parental ability, and sparrow females might use
clues other than plumage ornaments when assessing male parental quality.
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