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A vedles koltségei: tollak minOsége,
jelzések és fiziologia

Bevezetés

A madarak legszembetiindbb tulajdonsaga a tollazat, amely a tes-
tet borito kiiltakard. A tollazat legfontosabb funkcidi a hdszigete-
1€s, védelem, kommunikacié €s repiilés lehetové tétele (Jenni és
Winkler 1994, Ginn és Melville 2007).

A tollak ellendllé képessége az egyik legkiemelkeddbb a bio-
l6giai anyagok kozott, ami a tollak tobbszordsen elagazé szerke-
zetének tulajdonithatd. Az eldgazdsok (dgak és dgacskdk) szdma,
stirisége €s mikroszerkezete hatdrozza meg a tollak hosszat, felii-
letét, tomegét, elhajlassal szembeni ellenallaséat és ezeken keresz-
tiil a tollazat hdszigetelését és a repiilési képességet.

A tollak javitdsa lehetetlen ugyanis elhalt fiiggelékek, igy fo-
kozatos rongédlédasnak vannak kitéve. A rongédlédas legfontosabb
okoz6i a tollak keratinjat bontd és rongal6 parazitdk, szdmtalan
repiilés kozbeni elhajlas, surlodas koptato feliiletekhez és ultraibo-
lya sugédrzds (Bergman 1982, Jenni és Winkler 1994, Borgudd
2003, Weber et al. 2005, Ginn és Melville 2007). A rongédlddas
fontosabb tipusai a tollkopds, valamint a lyukak és tollhibdk meg-
jelenése és ezekbdl fakado toredezés. Ezek jelentdsen befolyésol-
jék a szarnyak alakjat €s feliiletét, igy negativ hatassal lehetnek a
repiilési képességre (Pennycuick 2008, Weber et al. 2010).

A tollak mindsége nemcsak kiilonféle rongdlédasi elvaltoza-
sokkal jellemezhetO, hanem belsO anyagi és szerkezeti jellemzOk-
kel is. Minél kevesebb keratinbdl épiil a toll és minél inkdbb sériilt
a szerkezete, anndl sériilékenyebb (Weber et al. 2010).

Annak ellenére, hogy a testtollak szerepe is jelentds a mada-
rak életében, mindségiik vizsgalata szinte teljesen héttérbe szorult.
Feltételezték példaul, hogy a vedlési sebesség befolydsolja a test-
tollak mindségét (Nilsson és Svensson 1996, Dawson et al. 2000,
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Broggi et al. 2011), ami a hoszigetelési képességen kiviil a tolla-

zati diszek milyenségét is meghatdrozhatja. Egyik hipotézis sze-

rint, ami a tollazati diszek megbizhatésdgat magyardzza, a rosszul
1ddzitett kései vedlés és ebbdl adodé gyors vedlési rata hatranyo-

san hathat a tollazati diszek jelzési értékére (Serra et al. 2007,

Griggio et al. 2009). Bar a vedlési kényszer hipotézisét tesztelték

karotinoid-alapu diszekre, ennek érvényessége a melanin-alapt €s

pigmenthidnyos fehér diszek esetében ismeretlen.

A vedlés adaptiv értéke a rongdlddoé tollazat funkcionalitasa-
nak visszadllitdsa. Mivel a tollak anyagi és szerkezeti tulajdonsa-
gai vedléskor alakulnak ki, a vedlési id6szak nagy hatdssal lehet a
madarak ratermettségére. Véleményem szerint legaldbb harom
olyan evidencia csoport emlithetd, ami a fentebbi érvelést alata-
masztja: (1) a vedlés idozitése és iddtartama befolyésolja az egye-
dek vedlés utani allapotat és viselkedését (,,carry-over” hatds), (2)
a vedlésnek szdmos koltsége ismert és (3) a vedlés szorosan 6sz-
szefiigg tobb fizioldgiai folyamattal (hormondlis szabalyozas,
immuntevékenység, oxidativ stressz).

Ertekezésemben a madarak vedlésének és a j6 mindségii tol-
lazat fejlesztésének koltségeit keresem, kiilonos tekintettel a toll-
mindséget jelzd valtozok Osszefiiggéseire, a vedlés forrdsigényére,
kondiciotol és fertdzottségtdl vald fiiggésére, illetve immuntevé-
kenységgel vald csereviszonydra, valamint a tollazati jelzések
novesztésére. Ezeket a kérdéseket 5 vizsgalat keretében tanulma-
nyoztam. E vizsgalatok alapjan értekezésem fObb téziseit mutatom
be lentebb: eldbb a vizsgalatok céljait, majd rovid mddszertanat,
fontosabb eredményeket €s ezek alapjan levont kovetkeztetéseket.

A vizsgalatok céljai a kovetkezok voltak.

(1) A repiiltollak mindségének romlasa hatrdnyosan befolydsol-
hatja hordozoéik repiilési képességét, ami noveli a predacids
kockazatot, és igy végsd soron csokkentheti a ratermettséget.
A tollak kopésa egy nyilvanval6 jele a tollak rongalédasanak,
mégis ennek okairdl keveset tudunk. Nem ismerjiik példaul a
tollkopds éves ciklus alatti valtozasat és Osszefiiggését mas
tollmindséget jelzd paraméterekkel. A toll-lyukak képezik a
tollazati hibak egy masik tipusat; ezek helyén a tollagacskak

2



hidnyoznak. Kivalté okaként leggyakrabban a ragotetveket
emlitik, bar ennek a vélt ok—okozati Osszefiiggésnek egyelore
elmaradt a kisérleti bizonyitdsa. Bar haszndljék a toll-lyukakat
tollmindséget jelzd elvdltozasként, tollmindséggel valé kap-
csolata ismeretlen. (I. cikk)

(2) Az életmenet elmélet egyik alappillére a jelenlegi és jovObeni
siker kozotti forditott kapcsolat, azonban ennek mechanizmusa
nem ismert maradéktalanul. A ,,vedlési kényszer” hipotézis
egy lehetséges magyardzatot kindl. Eszerint a vedlést megeld-
z0 koltési erdfeszités negativ hatdssal lehet a vedlés idOzitésé-
re €és idOtartamdra, ami a gyenge mindségli tollazaton keresztiil
fejti ki negativ hatdsat a fitnessre. A hipotézis a kovetkezd
megfigyelésekre épiil. Egyrészt, a koltés és vedlés altalaban
idoben el van valasztva, 1évén mindkettd koltséges, igy az
id6ben kitolt koltés kései vedléskezdéshez vezet. Masrészt, a
késleltetett vedléskezdést a madarak magasabb vedlési rataval
kompenzaljak, ugyanis a vedlés fotoperiodus dltal szabélyo-
zott és a vonulds/telelés elott be kell fejezddnie. A hipotézis
kimondja, hogy gyors vedlési iitem csokkenti a tollak mindsé-
rodasi sikerre. Bar napvildgot latott a hipotézis néhédny tesztje,
a vizsgdlatok foképp korrelativak, vonul6 fajok képezték a
modell szervezeteket, nem terjesztették ki testtollakra és a
kondicié hatasa szintén ismeretlen. (I. cikk)

(3) A parazitak sz€leskori negativ hatdssal vannak gazdaik életfo-
lyamataira, aminek kovetkeztében befolydsoljdk ezek tulélési
€s szaporodasi sikerét. Habar a tollazatnak kimagaslo szerepe
van a ratermettség meghatidrozasaban, a parazitdk tollazatra ki-
fejtett hatdsa meglepden kevéssé ismert. A tollazat mindségé-
ben megmutatkozé hatdsuk joggal varhatd, ugyanis esszencia-
lis forrasokat vonnak el a gazdatdl, novelik annak metabolikus
ratdjat, aktivaljak az immuntevékenységet €s oxidativ stressz
allapotot vélthatnak ki. Ezek mind kapcsolatban édllhatnak a
vedlés folyamatdval és ily médon a novesztett tollak milyen-
ségével. A kokcidiumok egysejtli bélparazitdk, melyeknek
fentebb emlitett gazdara kifejtett hatdsai jol ismertek, igy jo
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modell rendszert képeznek a kérdéseink vizsgdlatat tekintve.
(IIL. cikk)

(4) A madarak tollazati diszeinek szinét leggyakrabban a
karotinoid- €s melanin-pigmentek adjdk. A pigment-alapu tol-
lazati szignalok mellett ismertek pigment-hidnyos fehér szig-
nalok is. A tollazati diszek révén torténd kommunikacio egyik
kozponti dogméja, hogy e szignalok altal kozvetitett informa-
ciok rendszerében konnyen elterjedhetnek a csal6 jelzok (va-
16s mindséghez képest aranytalanul fejlett szigndl), amennyi-
ben ezek 1étrehozdsa nem jar koltségekkel, amelyek rdadasul
nagyobbak a gyengébb kondici6ju egyedek szamara (héatrany-
elv). A melanin-alapu és pigment-hidnyos fehér jellegek létre-
hozasi koltségéért és ily médon mindségjelzd értékéért felelds
mechanizmusok kevéssé ismertek. (IV. cikk)

(5) A madarak egyik forrds- és energiaigényes iddszaka a vedlIés.
Ismerve a tollak magas proteintartalmét és szintézisiik ala-
csony hatéasfokat, a vedlés metabolikus koltsége a szaporodd-
séval vetekedik, fOképp a kistestli fajok esetében (testaranyos
koltségek magasabbak). Ehhez hasonldéan a gazdaszervezetet
idegen szervezetek tdmadasatol védd immunrendszer is kolt-
séges. Emiatt joggal varhat6 a két befektetés kozott egy nega-
tiv csereviszony, amit recens sejtes immunvélaszt indukal6
vizsgélatok is aldtdmasztanak (kezelt madarak lassabban ved-
lettek). Vizsgdlatunkban a humordlis immundg hasonlé 0ssze-
fiiggéseit kerestiik €s azt feltételeztiik, hogy (i) alacsony mind-
ségli taplalék a vedlést/tollmindséget €s/vagy immunkapacitést
rontja, illetve (i1) az antigénnel kezelt madarak lassabban ved-
lenek és/vagy gyengébb mindségl repiilétollakat novesztenek.

Modszerek

(1) Vizsgélatunkban 3 teljes éves ciklus alatt kovettiikk vadon €16
széncinegék tollmindségének valtozasat havi mintavételezés-
sel. Rogzitettiik a befogott egyedek (n = 964) korit, nemét,
biometriai adatait, 8. elsérendli evezdjiik tollszardnak vastag-
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sagat és kondici6 indexet szamoltunk (tomeg €s tarsus kozotti
I. tipusu OLS regresszi6 reziduumai). Emellett feljegyeztiik az
elsérendii evezok kopdsdnak mértékét (0-3 skdla) és megsza-
moltuk az Osszes evezOtollon 1évd toll-lyukak és tollhibak
szamdt. Kevert 4dltaldnositott linedris modellekkel elemeztiik
adatainkat. (I. cikk)

(2) Oreg him hdzi verebeket tartottunk fogsdgban vedlési idejiik
alatt (n = 50; 25 / beltéri ropde). Elsérendli evezodik vedlési 4l-
lapotat €és tomegiiket rogzitettiik tiznaponta, kondicidindexet
szamoltunk (log-tomeg és log-tarsus kozotti II. tipusi SMA
regresszié meredeksége alapjdn). Dominanciasorban elfoglalt
helyiiket meghataroztuk és kontrollaltunk ra az elemzésekben.
Két kisérleti csoporttal dolgoztunk: kezelt — kisérletesen gyor-
sitott fotoperiddus és kontroll — természetessel megegyezd
fotoperiddus (napi 8, illetve 3 perc nappalhossz rovidiilés). A
tollmindség elemzése kiterjedt a repiild- (5-6s €s 7-es elséren-
dii evezdk, legbels6tdl szdmolva) és testtollakra (héttollak)
egyarant. Repiil6tollak paraméterei: szarny- és farokhossz,
evezOk hossza, tomege, tollszdranak vastagsdga és tollhibdk
szama. Testtollak paraméterei: dgacskdk striisége, dgak sza-
ma, pihés dgak ardnya, hossz és feliilet. Kisérlet kezdése elott
€s lejarta utan, standard megvilagitds és kamera-bedllitdsok
mellett, lefényképeztiik a verebek fekete torokfoltjat és fehér
szdrnycsikjat, majd ezek méretét (mm?) és akromatikus fé-
nyességét (feketeség illetve fehérség) mértiik. Altalanos és 4l-
talanositott linearis modellekkel elemeztiik adatainkat. (IL. és
IV. cikkek)

(3) Oreg t0j6 és him hdzi verebeket (n = 60, ivarardny 1:1) tartot-
tunk kiiltéri ropdékben 15 hénapon keresztiil, ami két teljes
vedlési iddszakot olelt at. A madarak felénél a vizsgélat teljes
ideje alatt alacsony szinten tartottuk a fertdzést (gyogyitott),
mig masik felénél meghagytuk a természeteshez kozeli ferto-
zottséget (fertdzott). A madarakat 4 alkalommal mértiik €és
mintdztuk, mindkét vedlési idészak eldtt és utan. Kondicidju-
kat, biometriai véltozoikat és vedlésiiket az el6z6 vizsgalatok-
hoz hasonléan mértiikk. Tovabbi kondicié-jelzd valtozoként
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mértiik a faroktOmirigy térfogatat is. Az eltavolitott 7-es els6-
rendli evezOn mértiink hosszt, z4szl6 feliiletet, tomeget, toll-
szar vastagsagot, ag és dgacska stirliséget, valamint teher alatti
elhajldst, ami a tollak rigiditdsét jelzi. Altaldnos linedris mo-
dellekkel elemeztiik adatainkat. (IIL. cikk)

(4) Oreg him hazi verebeket (n = 56) tartottunk 4 kiiltéri ropdében
teljes vedlési idészakuk alatt és két kétszintes kezelésnek ve-
tettiikk ald faktoridlis elrendezésben. Egyrészt manipuléltuk a
fogyasztott taplalék mindségét (alacsony/magas fehérjetarta-
lom, ezentil AF/MF), masrészt mindkét csoportban a madarak
felét immunkezeltiik (birka vorosvérsejttel/fizioldgids séoldat-
tal oltottuk, ezentil SRBC/PBS). Heti rendszerességgel mér-
tilkk a kondicidjukat (tomeg) és elsérendll evezdik vedlési élla-
potat. A vedlés végén eltavolitottuk a 2-es és 7-es elsdrendii
evezodtollakat (legbels6tol szdmozva) €s mindségiiket hossz,
tomeg és tollszar-vastagsag alapjan jellemeztiik. Az immunva-
laszt részben az SRBC antigénre adott antitest vdalasszal
(hemagglutindcids teszt), részben az Ossz-immunoglobulinok
(Ig) koncentraci6javal mértiik. (V. cikk)

Eredmények

(1) A kopas mértéke nem-linedrisan emelkedett az éves ciklus
sordn, leginkabb megkopott tollakkal a koltd madarak rendel-
keztek. Ezen kiviil a fiatal madarak kopottabbak voltak a teljes
éves ciklus sordn, mig a tojok csak a koltési idoszakban. A
toll-lyukak jelenléte pozitivan, a tomeg pedig forditottan fiig-
gott Ossze a kopdssal. A toll-lyukak szdma nem novekedett a
vedléstdl eltelt honapokkal. A fiatalok toll-lyuk terhelése ma-
gasabb volt, fOképp a fiatal himeké. A vastagabb tollszard,
hosszabb szarnyu és tollhibatél mentes madarak kevesebb toll-
lyukat hordoztak. (I cikk)

(2) A kezelésnek 6nmagaban nem volt hatdsa a szarny, farok és
evezOk hosszara, azonban interakcioban volt a kondicioval; a
lassan vedl6 (LV) madaraknal nem volt hatdsa a kondiciénak,
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mig a gyorsan vedld (GYV) csoportban csak a j6 kondiciéju
madarak voltak képesek az LV madarakhoz hasonl6 szarny-,
farok- és tollhosszisagot elérni. A GYV verebek tollain tobb
novekedési hibét taldltunk. A testtollak mindsége szinte kiza-
rélag csak a kezeléstdl fliggott; a GYV madarak tollain na-
gyobb volt az dgacskdk siirlisége, alacsonyabb volt a pihés
agak ardnya, valamint tollaik rovidebbek és kisebbek voltak.
(IL cikk)

A kezelés nem volt hatdssal sem a madarak tomegére, sem a
verekedések szamara, tehdt a gyorsitott fotéperiddus nem je-
lentett stresszesebb kornyezetet legalabbis kondici6 és szocid-
lis viselkedés szempontjabol. A repiildtollak és szignéltollak
vedlésének kezdési ideje nem kiilonbozott a csoportok kozott,
ellenben a vedlés iddtartama kozel két héttel rovidebb volt a
kezelt csoport madaraindl ugy a repiildtollak, mint a szignél-
tollak esetében. A GYV madarak kisebb fekete torokfoltot és
kevésbé fényes fehér szarnycsikot novesztettek, mint kontroll
fajtarsaik. Bar a torokfolt feketesége és a szarnycsik méreté-
ben nem volt csoport-hatds, a kezelt madarak e valtozok ese-
tében is gyengébben teljesitettek. (IV. cikk)

(3) A gydgyitott verebek faroktomirigye nagyobb volt, mint fertd-
zott tarsaiké, amikor a mirigyméret éves ciklusdnak csicsan
volt, de nem azon kiviil. Tojok esetében a fertdzés hosszu ta-
von (mdsodik vedlés utdn) negativan befolydsolta a szarny-
hosszat. A kezelés nem volt hatdssal a kondicidra és a vedlés-
kezdésre, de hatdssal volt a tollak mindségére mindkét vedlési
idészakban. A fertdzott madarak rovidebb, kisebb zaszlofelii-
leti, konnyebb, vékonyabb tollszard, magasabb ag és dgacska
stirliségt, illetve elhajlassal szemben kevésbé ellendlld repiil6-
tollakat novesztettek. (IIl. cikk)

(4) Az AF madarak kondicidja a teljes kisérlet alatt alacsonyabb
volt. Habar a tdplalékkezelés nem volt hatdssal az SRBC-re
adott antitestvdlasz er0sségére, az AF madarak Ig-
koncentraci6ja 1 héttel az immunkezelés utdn alacsonyabb
volt. Az immunkezelés nem volt hatdssal a tomegre. Az MF
verebek vedlési rataja gyorsabb volt és 0sszességében 2 héttel

-



kordbban cserélték ki repiildtollaikat, ugyanis képesek voltak
egyszerre tobb tollat noveszteni. Tovdbba az MF csoportban
atlagosan hosszabb és stilyosabb tollakat novesztettek a vere-
bek. Az SRBC kezelés nem véltoztatta meg a vedlés folyama-
tat és a tollmindségre sem volt hatdssal. (V. cikk)

Diszkusszio

(1) A koltéskor ardnytalanul felerdsodo tollkopasért feltehetden a
sziilok magas erdfeszitése okolhatd, amit a tojok magasabb
kopésa is aldtdmaszt tudva, hogy a tojok nagyobb szerepet val-
lalnak a tojasok és utédok gondozéasaban. A fiatalok egyonte-
tien alacsonyabb tollmindsége minden bizonnyal a gyors
egyedfejlodés folyomanya, amikor egyidejileg fejlodik ki
szamos vitdlis funkcidjuk szemben a felndtt madarak elnyult
vedlésével, amikor latsz6lag mindossze keratinszintézis zajlik.
Adataink megerositik, hogy a tollazati hibdk j6 tollmindség
jelzék és akar a madarak kondiciéjardl is informaciét nyujt-
hatnak. A kiilonféle tollazati hibdk negativ hatdsa a madarak
teljesitményére erdteljesebb lehet, mint elézéleg gondoltuk,
ugyanis egymadssal pozitivan ¢sszefiiggnek. (L. cikk)

(2) A gyors vedlési sebesség hatranyosan befolyésolta igy a repii-
szaporodasi veszteséget eredményezhet. Ezek szerint az dllan-
do fajok hosszabb vedlési id0szaka nem jelent vedlési koltsé-
gek aloli mentességet. A gyors vedléssel jaré novekedési hi-
bak arra utalnak, hogy a magas vedlési rita stresszes, ugyanis
a kortikoszteron stresszhormon fékezi a keratin szintézisét.
Eredményeink tadmogatjak a vedlési kényszer hipotézis egyik
premisszdjat, miszerint a testtollak mindsége is kozvetitheti a
kurrens koltési befektetés koltségeit, és elso izben kindlnak ki-
sérletes bizonyitékot erre. Mivel a GYV verebek testtollai ala-
csonyabb hdszigetelési kapacitdssal birhatnak, egy édlland6 faj
esetében ez komoly termoregulécids koltségeket vonhat maga
utdn a hideg téli periédusban. Ezen eredményekkel meg-
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egyeznek kék- €s széncinegén végzett vizsgilatok, amiben a
kompromittalt vedlésii madarak télen tobb tomeget veszitenek
az éjszaka folyamdn, és tobb energidt égetnek. Végezetiil,
eredményeink azt sugalljdk, hogy a kondiciénak nagyon fon-
tos szerepe van a vedlési koltségek megnyilvanuldsdban: mig
kényelmes vedlési feltételek mellett a verebek j6 mindségii
tollakat fejlesztettek, addig csak a j6 mindségli madarak voltak
képesek elviselni a megemelkedett koltségeket gyors tollnd-
vesztés esetén. Ennek tag evolicios kovetkezményei lehetnek.
(IL. cikk)

(3) Eredményeink alapjdn elmondhatd, hogy a kokcidiumok hata-
sa jelentds a gazddk kondicidjara és tollnovesztésére. Raada-
sul, ismerve a faroktomirigy tollkarbantartdsi szerepét, a para-
zitdk hatdsa a tollazatra nagyobb lehet, mint elsére gondol-
nank. Némely hatds minddssze hosszi tavon valo jelentkezése
mutat rd a tobb vedlési ciklust atfogd kisérletek fontossagara.
Bér ismert volt a parazitdk karos hatasa a vedlésre €s a tollaza-
ti diszek szinezetére, tudomdsunk szerint ez az elsO vizsgélat,
amiben a repiildtollak mindségére is ezt kimutattak. Mivel a
gyenge mindségli tollazat rontja a madarak repiilési képessé-
gét, jelentds tulélési (predacids kockazat) koltségeket vonhat
maga utan. (IIL. cikk)

(4) Szamos okunk van azt feltételezni, hogy a vedlési rata hozza-
jarulhat a  melanin-alapd  szigndlok egyedek kozti
variancidjdhoz. (i) Kéthetes kiilonbség a vedlés idOtartamaban
szamos madarfaj esetében, koztiik a hazi verébnél is gyakran
el6fordul. (ii) Természetes koriilmények kozott a sziikosebb
forrasok feltehetden felerositik ezt a hatast. (iii1) A melaninok
biokémiai szintézisében a legtobb reakcid katalizdlasaért fele-
18s tirozindz enzim aktivitdsa és/vagy hatékonysdga befolya-
solhatja a melanizaltsdgot. A pigment-hidnyos szignalokat jel-
lemzden 1étrehozasi koltségektdl menteseknek tekintik a szak-
irodalomban, éppen a pigmentek szintetizdldsanak koltségei
aloli felmentés miatt, és inkdbb fenntartasi koltségekkel ma-
gyardzzik megbizhatésdgukat. Azonban ennek a feltételezés-
nek ellent mondanak az djabb és sajat eredményeink is. A fe-
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hér strukturdlis diszek reflektancia spektrumat a keratin matrix
alkot6i (levegdvel telt vakudlumok, szivacsos réteg) és ezek
finom 1éptékli elrendezése is meghatdrozza. Elképzelhetd,
hogy a gyorsan vedld madarak képtelenek (i) elegendd szamu
€s méretli vakuSlumot beépiteni a tollaik mikroszerkezetébe
és/vagy (ii) preciz mikrostruktirat 1étrehozni. Vizsgélatunk ki-
egésziti az el6z0 munkdkat és kiemeli a gyakran elhanyagolt
vedlési id6szak fontossdgit, ugyanis a vedléskor jelentkezd
kényszerek okozta koltségek 0sszekapcsolhatjdk a vedlés elot-
ti reprodukcids eseményt a jovobeni szaporoddssal. Végezetiil,
eredményeink rdmutatnak a korai koltés szelekcids elonyeire.
(IV. cikk)

(5) Annak ellenére, hogy a vedléskori metabolikus rata akar
100%-al megugorhat, nem taldltunk csereviszonyt a vedlés €s
humordlis immunvélasz kozott. Ez feltehetden részben annak
tudhaté be, hogy a humordlis immunitds kevésbé koltséges,
amit a jelen vizsgélat is tdmogat, hiszen csak hosszas fehérje-
hidny utdn csokkent az Ig szintje. Tovabbd, egybecsengenek
ezzel fiziologiai éves ciklusos vizsgdlataink is, amiben azt ta-
laltuk, hogy széncinegék Ig szintje vedléskor a legmagasabb,
valamint a hazi verebek természetes antitestjei és komplement
rendszere viszonylag magas szintet mutat vedlési idészakban.
Ellenben sikeriilt bizonyitani a vedlés magas forrasigényét: az
AF madarak kettés koltséget szenvedtek el, ugyanis részben
hosszabban vedlettek, masrészt rosszabb mindségii tollakat
novesztettek; mindkettd fitness-koltségekkel jarhat. (V. cikk)
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Costs of moult: feather quality, sig-
nals and physiology

Introduction

Birds (Aves) are feathered quadrupeds. The whole set of feathers
constitutes the plumage, a corneous integumentary clothing,
which is one of the most salient avian peculiarities. The most im-
portant functions that the plumage serves is insulation, physical
barrier (e.g. protection against mechanical forces, solar radiation,
parasites, and ensuring water repellence), camouflage, extravagant
visual displays and flight (reviewed by Jenni & Winkler 1994,
Ginn & Melville 2007).

Feather’s strength-to-weight ratio is one of the highest among
biological materials, which stems from the highly complex raster-
ized, multiply branching architecture. Spacing, number and mi-
crostructure of the primary and secondary branches define
feather’s length, area, mass, strength, flexural stiffness, and in turn
determine heat retention efficiency and flight capacity.

Feathers are dead structures, which imply that they continu-
ously deteriorate after becoming unsheathed. Deterioration results
from exposure to fatiguing agents such as feather-degrading para-
sites, bending cycles, friction and UV-B radiation (Bergman 1982,
Jenni & Winkler 1994, Borgudd 2003, Weber et al. 2005, Ginn &
Melville 2007). Such malicious impacts could lead to different
modes of feather damage: wear and tear, feather holes and fault
bars, and associated feather fracture. These deformities can mod-
ify the strength, length, pointedness and area of the wing altering
the aerodynamic conditions and morphology required for optimal
flight (Pennycuick 2008, Weber et al. 2010).

The quality of feathers cannot be portrayed only by defects
and feather losses. Feathers with lower amount of building mate-
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rial and constrained structure are more susceptible to failure by

wearing, microcracks or rupture (Weber et al. 2010).

Although body feathers serve several functions, their geome-
try is much more overlooked from both proximate and ultimate
perspective. For instance, moult speed was also suspected to ex-
plain variation in body feather structure (Nilsson & Svensson
1996, Dawson et al. 2000, Broggi et al. 2011). Based on this, a
possible honesty-reinforcing mechanism for colourful plumage
ornaments was envisaged by Serra et al. (2007) and Griggio et al.
(2009) who argued that signals might convey information about
how the bearer timed its activities prior to and during the moult
(‘moult constraint’ hypothesis). Whether this hypothesis applies
for melanised and depigmented white ornaments is unknown.

The most efficient way damages can be left behind and
feather quality resettled is feather replacement (i.e. moult). The
structural, material and mechanical properties of feathers are de-
termined once, at their development, hence moult has large foot-
print on future fitness landscapes. I argue that moult has crucial
importance in life-history evolution and at least three lines of evi-
dence can be mentioned to support this: (1) timing of moult and
its duration affect subsequent state and behaviour (‘carry-over’
effect), (2) moult is costly and (3) moult is tightly coupled with
other physiological processes.

My objectives were to fill some gaps in our understanding
and get a deeper insight into the predictors of feather quality and
the costs of moult.

(1) Little is known about the accumulation of feather deformities
during the annual cycle and how are they interrelated with
each other and associated with indicators of feather quality.
Beside this correlative approach, we also tested the associa-
tions between several flight feather quality measures in ex-
perimentally deparasitized birds. (Papers I and III)

(2) We tested experimentally for the first time whether moult rate
is traded off against feather quality in a non-migratory bird,
and the proposition that moult rate might compromise body
feather structure and pigmentation. (Papers II and IV)
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(3) Little is known about the costs of moult: dependence on con-
dition and nutritional state, and potential interference with
other demanding functions (e.g. immunity). Parasites are
known to reduce condition, usurp nutrition and induce im-
mune response in hosts. We studied these aspects both correla-
tively and experimentally. (Papers I, I, III and V)

Methods

(1) Wild-living great tits Parus major sampled (n = 964, recap-
tures n = 448) monthly throughout three annual cycles. Birds
were aged, sexed and were measured (wing and tarsus length,
body mass). Feather quality: scoring wear of primaries, count-
ing the number of feather holes and fault bars on the whole
wing, measuring the diameter of 8th primary’s rachis, and on a
subsample (n = 82) the density of barbules on the Ist (inner-
most) primary. Condition was expressed as the residuals of an
OLS regression of mass and tarsus length. Generalized linear
mixed effect models were fitted. (Paper I)

(2) Adult male house sparrows Passer domesticus (n = 50) con-
fined in indoor aviaries where they underwent their complete
moult (4 months). Competitive ability determines access to
food, so we calculated fighting success from dyadic interac-
tions. Photoperiod treatment: control birds experienced natu-
ral-like light regime, while experimental birds undertook their
moult under an accelerated light regime that simulated the
faster approach of winter season. Measurements: wing, tail
and tarsus length, primaries’ moult status. The quality of flight
feathers (5th and 7th primaries): mass, length, the width of the
rachis and the number of fault bars. The quality of body feath-
ers: barbule density, total number of barbs, proportion of plu-
mulaceous barbs, length and area. Plumage ornaments (melan-
ised black badge and depigmented white wing-bar) were pho-
tographed, their area and achromatic brightness was measured.
Either scaled mass index or residuals of OLS regression of
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mass on tarsus length were calculated as indicator of condi-
tion. Moult speed was determined using a logistic growth
function. General and generalized linear models were fitted.
(Papers II and IV)

(3) Adult house sparrows (n = 60, sex ratio 1:1) confined in out-
door aviaries where they underwent 2 consecutive complete
moults (15 months). Biometry: mass, wing-, tail- and tarsus
length, uropygial gland size (LxWxH). Medication treatment:
purging coccidian parasites. Infestation levels were followed
by Isospora sp. oocyst counting. Response variables: moult
status of primaries and flight feather (7th primaries) quality
(Ilength, vane area, mass, rachis width, barb density, barbule
density, vertical bending stiffness. Repeated-measures general
linear models were fitted. (Paper I1I)

(4) Adult male house sparrows (n = 56) confined in outdoor aviar-
ies where they underwent their complete moult (4 months).
Two treatments, each with two levels, factorial 2x2 design.
Diet manipulation: low vs. high protein content; activation of
the humoral immune system: injection with sheep red blood
cells vs. phosphate-buffered saline (control). Immune respon-
siveness assayed by haemagglutiantion test and total immu-
noglobulin concentration. Biometry: wing and tarsus length,
and mass. Response variables: primaries’ moult status and
feather quality (2nd and 7th primaries; feather length, mass
and rachis width). Moult speed was determined using a logis-
tic growth function. Repeated-measures general linear models
were fitted. (Paper V)

Results

(1) (i) Breeding may incur significant costs in terms of flight
feather usage. Primaries of females are more abraded than that
of males during the breeding season. (ii) The frequency of
feather abnormalities may depend on the condition and feather
quality of the birds. (iii) Juveniles grew feathers that deterio-
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rate faster and hold higher feather hole loads. (iv) Feather ab-
normalities were positively interrelated: birds with feather
holes had more abraded primaries, and those with fault bars
had higher incidence of feather holes. (Paper I)

(2) (i) The faster moult of experimental birds was detrimental for
flight and body feather quality. (ii)) The experimental birds
harboured more fault bars, which might indicate that acceler-
ated moulting was stressful. (iii) Rapid moulting resulted in
shorter and smaller feathers with a higher barbule density and
a lower proportion of plumulaceous barbs; these traits are sup-
posed to reduce insulation capacity. (iv) Body condition was
positively associated with feather traits either irrespective of
the treatment (primaries’ rachis width and mantle feather
length) or only in the experimental group (wing, tail and pri-
mary lengths). (v) Experimental moult rate acceleration ad-
versely affected the melanin-based badge size and the depig-
mented wing-bar brightness, which largely supports the ‘moult
constraint’ hypothesis of plumage ornament production costs.
(Papers II and IV)

(3) (i) The long-term coccidian infestations had a significant
negative effect on the condition and uropygial gland size, but
only when gland is at its circannual peak. (ii) Medication had
a positive effect on wing length, but only at long-term, high-
lighting the importance of multi-annual studies. (iii) Feather
quality measures were significantly negatively affected by
coccidians at both short- and long-term. (Paper III)

(4) (i) House sparrows having access to low-quality food experi-
enced a prolonged moult and produced low-quality feathers.
(i) Food-quality had no effect on the induced humoral im-
mune response of the house sparrows during the energy- and
nutrition-demanding period of moult. (iii) The activation of
humoral immunity had no effect on moult. (Paper V)
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Discussion

Flight feathers are exposed throughout millions of cycles to large
aerodynamic forces and must therefore be stiff to maintain func-
tion. However, feather quality is rarely the highest possible be-
cause damages are inevitable. Damages can alter the shape and
area of the wings (i.e. wing loading, which is body mass / wing
area) or the stiffness of feathers. In general, such changes in the
flight apparatus can deeply reduce flight ability and consequently
increase flight costs and predation risk.

Wing wear reduces flight performance (Combes et al. 2010),
increases wingbeat frequency (Hedenstrom et al. 2001), decreases
take-off speed (Swaddle et al. 1996) and elevates mortality risk
(Cartar 1992). Feathers are predisposed to fracture along fault bars
(Sarasola & Jovani 2006). Because truncation reduces wing area
and, in turn, upsets the optimal wing loading, thus increases flight
energetics or costs of compensatory reduction of mass (Heden-
strom & Sunada 1999, Senar et al. 2002) and incur both reproduc-
tive and survival costs (Bortolotti et al. 2002, Pap et al. 2007,
Mgller et al. 2009). Feather holes might also be associated in a
negative way with various measures of fitness from mating suc-
cess, breeding phenology and performance, secondary sex charac-
ters until moult speed, flight ability and survival (Mgller 1991,
Mgller et al. 1995, Barbosa et al. 2002, Mgller et al. 2004, Gar-
amszegi et al. 2005, Pap et al. 2005, Mgller 2010, Moreno-Rueda
& Hoi 2012; but see Pap et al. 2007).

Importantly, we showed that feather damages are positively
interrelated and also influenced by feather quality (Paper I),
which can exacerbate their negative fitness pay-offs. We found
that one of the major predictors of feather damage is age: juvenile
birds have lower quality feathers and this age pattern was consis-
tently true for each feather deformity (i.e. wear, fault bars and
feather holes; Pap et al. 2007, Paper I). This could arise because
nestlings have accelerated growth rate. The considerably lower
feather quality of juveniles combined with their possible adverse
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effects on flight might explain the generally lower breeding suc-
cess (Curio 1983; reviewed by Forslund & Pirt 1995) and reduced
survival expectancies of juveniles, which are quite general phe-
nomena among birds.

The gradual weakening of feathers (e.g. different structural
failures [Bodde ef al. 2011] or getting less stiff at bending) can
also be detrimental for flight ability (Weber et al. 2010). This ac-
celerates the negative effects of low feather quality because such
feathers degrade faster and more by time (Dawson et al. 2000,
Paper I) and also become less stiff. All these changes in feather
aspects (both damages and structural / material malformations)
might alter wing area and shape and reduce aerodynamic force,
which are very important determinants of flight capacity (Penny-
cuick 2008, Weber et al. 2010). Such impairments reduce the es-
cape success from a predatory attack (Metcalfe & Ure 1995) and
increase flight expenses (Weber et al. 2010). Indeed, European
starlings with apparently undamaged, but used pre-moult feathers
performed worse in escape flight than after moult was completed
(Williams & Swaddle 2003), while those with feather damage had
reduced take-off speed and manoeuvrability (Swaddle et al.
1996).

The structural and material properties of feathers are deter-
mined during the moult, so we can expect that compromised ac-
celerated moult has fitness detriments through feather quality.
There is accumulating evidence showing that costs of constrained
moult are carried further to the next life-stages (e.g. Siikamaiki et
al. 1994, Nilsson & Svensson 1996, Brommer et al. 2003). Taking
the costs of incomplete plumage during moult (e.g. aerodynamic
cost due to gaps in the wing or worse thermoregulation) it pays to
undertake plumage renewal as rapidly as possible. Studies show
that birds in prime condition usually have higher feather growth
rate, earlier moult initiation or shorter moult (Mgller et al. 1995,
de la Hera et al. 2009, Marzal et al. 2013, Paper II and V). So,
this prompts the question how can this dilemma, evoked by op-
posed direction of selection advantages of slow and fast moult, be
solved? A stabilizing selection is expected to shape moulting
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schedule that maximizes lifetime fitness. The balance between the
costs and benefits of fast and slow moult, could vary among indi-
viduals (e.g. by condition; Paper II) and among species (by an-
nual routine and life-history; de la Hera et al. 2009, Weber et al.
2010). This in part might explain the diversification of moult
strategies.

In conclusion, major activities of the annual cycle cannot be
treated in isolation because of their linkage through direct func-
tional or carry-over effects (Barta et al. 2006, Barta et al. 2008).
Although the survival costs of reproduction and their possible
physiological underpinnings (e.g. suppressed immunity) are
widely documented, non-physiological mechanism might also
modulate such costs. Feather quality is one promising candidate
for two reasons. Breeding activity has a disproportionately high
effect on feather degradation (Paper I) on the one hand, and
breeding investment can compromise moult and thus feather qual-
ity on the other hand. In Papers II and IV we simulated fast
moult induced by delayed breeding. Based on our results, we con-
clude that the longer moult duration characterized to sedentary
lifestyle does not equate to be released from the moult rate—
feather quality trade-off (Paper II) or the production costs of
plumage ornaments (Paper IV). In Paper II, we also report ex-
perimental results for body condition-dependent costs of somatic
growth during adulthood. Therefore, feather traits could be honest
indicators of the bearer’s condition (see also correlative results in
Paper I).

Our results refute the hypothesis that moult and immunity are
competing demands. However, moult might be differentially asso-
ciated with different branches of the immune system. Martin
(2005) and Moreno-Rueda (2010) showed that T-cell-mediated
immunity is traded off against moult, while we studied moult’s
interference with antibody-mediated humoral immune response
against sheep red blood cells (Paper V). Scarce evidence suggests
that humoral immunity is not very expensive metabolically (Eraud
et al. 2005) and nutritionally (Paper V), which might explain that
its induction did not compromised moult.
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Parasites can affect moulting and thus the quality of feathers
produced e.g. by usurping nutrients on which moult depends (Pa-
per V) or triggering certain immune branches that are traded off
with moult (Moreno-Rueda 2010). Coccidians reduce general ab-
sorption and drain of essential nutrients (e.g. amino acids) and
stimulate the immune system (Allen & Fetterer 2002). Thus, coc-
cidian infestation during moult can induce a range of costs, in-
cluding prolonged moult and reduced feather quality. According
to this hypothesis, we found that a large number of feather quality
traits were sensitive to infestation, but moult pattern was not in-
fluenced. This suggests that coccidiosis does not affect the regula-
tion or baseline pattern of moult, but influences the synthesis of
keratin. It is interesting to note that the effect of coccidians on
feather quality measures (Paper III) was similar with the effect of
high speed of moult (Paper II), that is infested and fast moulting
birds grow short and light flight and body feathers with thin rachis
and high barb and barbule density. These results suggest that un-
der various stress conditions the same mechanisms are responsible
for the reduction in feather quality. In conclusion, parasites might
shorten lifespan not only through physiological survival-related
functions (i.e. immune and stress response, and oxidative status),
but also by compromising feather quality of avian hosts.

Body feather integrity is also impacted by intrinsic and ex-
trinsic factors and feathers with modified structure might not ade-
quately insulate and consequently increase energetic expenses
(Booth et al. 1993). Body feather development could be compro-
mised by moult speed (Nilsson & Svensson 1996) as demon-
strated by correlative and experimental studies (Broggi et al.
2011, Paper II). Cost of altered body feather structure might also
be revealed via less colourful sexual ornaments (Paper IV).

Plumage signals, either sexual or social, evolved because of
fitness benefits of signallers and, usually, receivers as well. The
latter chiefly get information based on costly signals that impose
quality-dependent differential costs on the signaller and hence
preclude deception. However, internal mechanisms that ensure
signal reliability (i.e. signal value represents true quality) are rela-
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tively less known in case of melanin-based and depigmented
(white) ornaments. We addressed this question by manipulating
moult rate and seeking its ornament production costs (Paper IV).

Regarding melanin-based signalling, moult speed could ex-
plain variation in badge size and/or coloration because there is a
rate-limiting factor in the biochemical pathway of endogenous
melanin synthesis (Hearing & Tsukamoto 1991, Ito et al. 2000). If
the process of eumelanin synthesis is of lower efficiency, a
smaller and/or duller ornament is expected to develop (Stoehr
2006). We demonstrated (Paper 1V) that the size of black orna-
ments was affected by treatment without any effect on colouration
of melanised feathers (see also McGraw 2007).

Depigmented white signals were thought to be ‘cheap-to-
produce’, though empirical evidence is accumulating that the ex-
pression of these signals is also costly (e.g. Torok et al. 2003,
Hanssen et al. 2006). However, the mechanism responsible for
these apparent production costs is unclear. We showed that faster
moult rate results in reduced brightness of a white signal (Paper
IV). It is possible that the birds which had undergone a rapid
moult were unable to either impute large vacuoles and/or precisely
structure the spongy layer in the ways required to produce a bright
white feather patch (Prum 2006). In conclusion, moult speed may
mediate the hidden costs of late breeding and/or high parental
activity (Badyaev & Vleck 2007) not only through compromised
feather quality but also by diminishing plumage ornamentation.
Our results highlight the selective advantage attained by birds
which breed earlier in the season (Serra et al. 2007, Griggio et al.
2009).
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