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|. Bevezetés és celkitizesek

Az életmenet evollcid az evollcidbioldgia egyik
tertlete, melynek célja, hogy az életmenetben talalhato
nagymérték( valtozatossag kialakulasanak okait és ennek
kovetkezményeit vizsgalja (Flatt és Heyland, 2011; Stearns,
1993). Az életmenet elmélet azokat a geno- és fenotipusos
tulajdonsagokat (életmenet tulajdonsagok) vizsgalja, melyek
meghatarozzak az élélények tulélését és szaporodasi sikerét
(Flatt és Hayland, 2011). A leggyakrabban vizsgalt életmenet
tulajdonsagok a kovetkezdek: sziiletéskori méret, a szexualis
érettség kora, az utédok szadma, mérete és ivararanya,
élethossz. Az evollcio soran ezekben a tulajdonsagokban nagy
valtozatossag alakult ki nem csak a fajok kozott, hanem fajon
belil is, annak érdekében, hogy adott kdrnyezeti kdriilmények
k6zott minél magasabb fitneszt (relativ szaporodasi siker]
érjenek el (Stearns, 2000). A forrasok korlatozott elérhetdsége
forras elosztasi dilemmahoz vezet a jelenlegi- és a jov6ben
szaporodas, illetve a tulélés kozott. Ennek kovetkeztében
kialakul egy energetikai csereviszony az életmenet
tulajdonsagok kozott, ami sokszor negativ fenotipusos
kapcsolathoz vezet (Roff és Fairbairn, 2007; Stearns, 1989;
Zera és Harshman, 2001).

Az egyik legmaghatarozobb ilyen kapcsolat a
szaporodas és az élethossz kozott talalhatd negativ csere-
viszony, melyet a , szaporodas aranak” hivnak (Williams, 1966).
Hagyomanyosan Ugy gondoltdk, hogy a csere-viszonyokat a
forrdsok és a belsé energia raktarak végessége okozza.
Kés6bbi  vizsgalatokban  ravilagitottak arra, hogy a
csereviszonyok mogott nem feltétlenil a véges forras



elérhetdség, hanem a tobb tulajdonsagot is befolyasolni képes
fizioldgiai szabalyozd mechanizmusok allhatnak (Leroi, 2001).
Mivel a hormonok egyszerre tobb tulajdonsagot s
befolydsolnak (pleiotrépial, ezért az életmenet tulajdonsagok
(pl.: élethossz és szaporodds) kozotti csereviszonyok
kulcsfontossagu szabalyozdi lehetnek (Martin és mtsai., 2011;
Wingfield és mtsai.,, 1998). A hormonok a kiilsé-, és belsé
kornyezetb6l érkez6 ingerek hatasara alakitjdk ki a
leghatékonyabb  valaszreakciot a fennalldé  kornyezeti
korilményekre (Zera és Harshman, 2001). Habar tdbb
jelatviteli Utnak szerepe van a fenotipus kialakitasaban, ebben
a disszertacidban az inzulin-szer( novekedési faktor-1 (IGF-1)
életmenet dontésekben betdltott szerepét targyalom egy
énekesmadar, a barkdscinege Panurus biarmicus esetén.

Az életmenet csereviszonyokat meghatarozo jelatviteli
utaknak képesnek kell lennie a kdrnyezetb6l érkezé
informaciok fogadasara és azok tovabbitdsara a szervezet
megfelelé kozpontjai felé, hogy az egyedek a megvaltozott
kornyezeti koriilményekre a legmegfelel6bb moédon tudjanak
reagalni (Harshman és Zera, 2007). Az egyik lehetséges
maddszer annak tesztelésére, hogy az adott jelatviteli Utnak
van-e ilyen szabalyozd funkcidja az, ha az egyedeket stressz
hatasanak tesszilik ki. A  stresszhatasok kdnnyen
standardizalhatéak, és az ezekre adott valasz okoldgiai
szempontbdl relevans, hiszen a fitnesz maximalizaldsa
érdekében minden szervezetnek képesnek kell lennie arra,
hogy megbirkdzzon a hirtelen kdrnyezeti valtozasokkal, mint
példaul a ragadozoé tdmadassal, a kedvezdtlen iddjarassal vagy
a taplalékhiannyal (Hawlena és Schmitz, 2010; Romero és
mtsai., 2000; Wingfield és mtsai., 1998). Kordbban kimutattak,



hogy az IGF-1 szintje csokken fogvatartasi stressz esetén
sertésekben (Wirthgen és mtsai, 2017) és halakban (Davis és
Peterson, 2006; Wilkinson és mtsai., 2006). ami arra utal, hogy
az IGF-1 fontos szabalyozdja lehet a stressz valasz
kialakitasanak. Azonban az nem egyértelm(, hogy az IGF-1
szintjének valtozasat a gerincesek stressz valaszanak egyik fé
hormonalis mediatorai, a glikokortikoidok vagy maga a
stresszor kozvetleniil okozza (Davis és Peterson, 2006]). A
mesterségesen megemelt glikokortikoid szint csdkkenti az
IGF-1 szintet baromfiban (Leili és Scanes, 1998), halakban
(Kajimura és mtsai., 2003; Peterson és Small, 2005) és
patkanyokban (Gayan-Ramirez és mtsai., 1999), de ez a hatés
csak magas gliilkokortikoid koncentracié vagy hosszan tartd
glikokortikoid expozicié esetén mutathatd ki (Bossis és
Porter, 2003; Davis és Peterson, 2006; Kajimura és mtsai.,
2003). Az IGF-1 stresszvalasz kialakitdsdban betoltott
szerepét, és a glikokortokoidok és IGF-1 kozotti kapcsolatot
természetes populaciokban eddig nem vizsgaltak. Ezért
doktori munkam elsé vizsgalataban arra kerestiik a valaszt,
hogy a befogasi stressz hatassal van-e az IGF-1 szintre, és
hogy az IGF-1 a kortikoszterontél (gliikokortikoid hormon)
fliggetleniil befolyasolja-e a fizioldgiai stresszvalaszt.

A taplalékhiany az egyik leggyakoribb stresszor,
mellyel szinte minden él6lénynek szembe kell néznie az élete
soran. Ezért a tApanyagérzékelésben szerepet jatszo fizioldgiai
mechanizmusok kulcsszerepet jatszhatnak az életmenet
tulajdonsagok kozotti energia elosztasban. Habar korabbi
vizsgalatokbol tudjuk, hogy a taplalékelérhetdség hatassal van
az IGF-1 szintre (Berryman és mtsai.,, 2008), ismereteink
hianyosak azzal kapcsolatban, hogy az IGF-1 hogyan reagal a



taplalékelérhetdség megvaltozasara természetes
populaciékban (Duncan és mtsai., 2015; Sparkman és mtsai.,
2010). Ezért a doktori munkam masodik vizsgalataban arra
kerestilk a valaszt, hogy az IGF-1 hogyan reagal a
taplalékelérhetdség ingadozasara egy  természetes
populaciéban.

Az IGF-1 negativ kapcsolatban all az élethosszal
(Holzenberger és mtsai., 2003; Lewin és mtsai., 2017), de
pozitiv hatassal van a novekedésre, és a szaporodasra (Crain
és mtsai., 1995; Lewin és mtsai., 2017; Sparkman és mtsai.,
2010; Swanson és Dantzer, 2014). Annak ellenére, hogy tudjuk,
az IGF-1 ellentétes hatast fejt ki a kiilonbozd életmenet
tulajdonsagokra (pl.: az élethosszra és a szaporodasral, nem
ismerjik a pontos mechanizmusat annak, hogy az IGF-1
hogyan szabalyozza ezt a csereviszonyt. Egy hipotézis szerint,
az IGF-1 megndveli a reaktiv oxigén gyokdk (ROS) mennyiségét
a vérben és ezaltal oxidativ karosodast okoz, melynek negativ
hatdsa van a maximalis élethosszra (Dantzer és Swanson,
2012, Vagasi és mtsai.,, 2020). Kordbban ezt a hipotézist
természetes nem vizsgaltdk, ezért a doktori munkam
harmadik vizsgalataban arra kerestiik a valaszt, hogy az IGF-1
valéban néveli-e az oxidativ kdrosodas (malondialdehid, MDA
szintjét - lipidek oxidativ kadrosodasal mértékét, és hogy az
IGF-1 altal megndvelt oxidativ kdrosodas befolydsolja-e a
mortalitasi valdszin(iséget.

A vedlés, mint novekedési folyamat, egy
kulcsfontossagl életmenet allapot szamos allatcsoport
esetén, mint példaul a hillék és a madarak. A vedlés egy
energia igényes folyamat, mely madarak esetén kiemelkedden
fontos, mivel a tollaknak kulcsfontossagu szerepe van a



replilésben, a szigetelésben és az egyedek kozotti
kommunikacioban is. Az egyetlen természetes populacidban
végzett vizsgalatban azt talaltdk, hogy az IGF-1 szintje
magasabb a vedléshen lévé Tamnophis elegans siklofaj esetén
Gsszehasonlitva a nem vedl§ tarsaikkal (Sparkman és mtsai.,
2009). Tovabba, az egyetlen madarakon (broiler tyukokon)
végzett vizsgalat azt mutatta, hogy azoknak az egyedeknek,
melyek stressz altal beinditott vedlési allapotban vannak,
magasabb az IGF-1 szintje, mint a nem vedld tarsaiké
(Mazzuco és mtsai., 2005). Habar az IGF-1-nek latszélag
fontos szerepe van a vedlés szabalyozasaban, az IGF-1
tollndvekedésben betdltott szerepe ismeretlen. Ezért a doktori
munkam negyedik vizsgalatdban arra kerestiik a valaszt, hogy
a kisérletileg megemelt IGF-1 szint befolyasolja-e a tollak
novekedési sebességét, a vedlés intenzitdsat és a tollak
mindségét. A vedlés, azonban nem csak a repiiléshez és a
szigeteléshez szilkséges tollak lecserélédéséhez sziikséges,
hanem a parvalasztasban fontos szinezet kialakulasahoz is.
Ezért a doktori munkam o6todik vizsgalataban arra kerestiik a
valaszt, hogy az IGF-1 kapcsolatban all-e a szinezet és a
disztollak kialakulasaval barkéscinegékben.



Il. Anyag és modszerek

1. Tanulmany
2015 szeptembere és 2016 januarja kozott 17 teleld,

szabadon él6 barkoéscinege esetén vizsgaltuk a kezelési
stressz hatdsat az IGF-1 szintre. A vizsgalathoz hagyomanyos
fogas-fogvatartds moddszert hasznaltunk, melynek soran az
elsé vérmintat (“alap”) az egyed haldoba esését kovetd
legharamabb vettiik, majd a masodik vérmintat (“stressz”) a
haldba esést kdvet6 15. percben.

A vizsgalat masodik felében 21 barkdéscinegét fogtunk
be oktéber 18 és november 16 k&zott, majd szallitottunk egy
kiltéri ropdébe, ahol 4 hdnapot toltottek akklimatizacioval az
egyedek. A vizsgalat megkezdése el6tt a madarakat kiilon-
kiilon kalitkakba helyeztiik el, majd a kortikoszteron szintjliket
egy nem invaziv, ordlis maddszerrel manipulaltuk:
kortikoszteron nélkili (kontroll), alacsony (0,2 mg/ml) vagy
toltott  lisztkukacok  segitségével.  Minden  madarat
beosztottunk a kezelési csoportok valamelyikébe, majd a
madaraknak a ketrec hatsd ajtajan taldlhatd nyildson
keresztiil adtuk be a kezelési csoportjuknak megfeleld
kortikoszteron koncentraciéval toltott lisztkukacot. 15 perccel
azutan, hogy a madarak elfogyasztottak a lisztkukacot, vért
vettiink a madaraktol. Az eljarast megismételtik, melynek
soran minden madarat mas kezelési csoportba osztottunk be.

Az IGF-1 szintjét enzim kotétt immunszorbens esszé
(ELISA), mig a kortikoszteron szintjét radioimmunesszé (RIA)
segitségével mértiik minden vizsgalatban.



2. Tanulmany
Hortobagy-Halastavon 2017 jdliusaban 24 fiatal

barkéscinegét fogtunk be. A madarak a vizsgalatot
megelézéen 7  hoénapot  toltottek  ropdében,  hogy
hozzaszokjanak a fogvatartasi korilményekhez. A madarakat
a kisérlet eldtt két héttel befogtuk a ropdébdl, és kiilon-kilon
kalitkdkba helyeztiik el 6ket. Két kezelési csoportot hoztunk
létre: kontroll (az egyéni napi taplalékfogyasztas 110%-a) és
korlatozott étrend (az egyéni napi taplalékfogyasztas 70%-a).
Az egyedek egymas utan mindkét kezelést megkaptak. Minden
kezelés 3 napig tartott, majd egy harom napos regeneralodasi
folyamat utdn (korldtlan mennyiségl élelem) a vizsgalatot
megismételtik. Ez azt jelenti, hogy minden madar kétszer
kerilt a kontroll és kétszer a korlatozott étrendre. Minden
egyes étrendi kezelés utan megmértiilk a testtomeget és a
kering6 IGF-1 szintjét.

3. Tanulmany
16 toj6 és 25 him fiatal (ugyanabban az évben kelt)

barkéscinegét fogtunk be julius 28 és 30 kozott. A madarakat
egy kiltéri ropdébe szallitottuk, ahol csoportosan (3-4 egyed
egy kalitkaban] tartottuk Gket. A madarakat beosztottuk
valamelyik kezelési csoportba: kontroll (0 ng/mg IGF-1) vagy
kezelt (272 ng/mg IGF-1]). A madaraktél haromszor vettiink
vért, egyszer a manipulacié el6tt (0. nap), 24 (1. nap) majd 96
(4. nap) draval késébb. A manipulacié utan a madarakat két
kiiltéri ropdébe helyeztiik, ahol tovabbi 16 hdnapot toltottek a
mortalitasi valdszinlség nyomonkdvetése érdekében.



4. Tanulmany

Ebben a vizsgalatban a 3. vizsgalatban is résztvevd
egyedekkel dolgoztunk. A Jenni és Winkler (2020) altal leirt
skala alapjan meghataroztuk az egyedek vedlési allapotat a
kezelés eldtt és 15 nappal a kezelés utan. Vért vettiink,
tovabba lemértik a novekvo tollak hosszat a kezelés elétt, és
1, 4 majd 15 nappal a kezelés utan. Miutdn a madarak
befejezték a vedlést, Ujra befogtuk Gket, majd lemértik a
szarny-, a farok, és a himek esetén a barkdhosszt is. Kihlztuk
a legbelsd faroktollat, majd lemértiik annak hosszat, tomegét
és szaranak atmérgjét, és megszamoltuk a tollnovekedési
hibakat (Jovani és Rohwer, 2017; Pap és mtsai., 2008).

5. Tanulmany

2016 szeptemberében és oktoberében 42 vedld
barkoéscinegét fogtunk be a Fert6-td nadasaban. A befogast, a
morfometriai méréseket és a vérvételt kovetéen a madarakat
egy természetkozeli, szabadtéri ropdében helyeztik el.
Minden fogsagban tartott madar azonos koriilmények kozott
fejezte be a vedlést. Amikor a madarak befejezték a vedlést,
lemértiik a tollazat UV-kromajat (az UV-tartomanyban Lévé
fényvisszaver6dés aranya a teljes fényvisszaverédéshez
képest] és fényességét egy deutérium-halogénlampaval
miikodd spektrométerrel. Az UV-kromat himeknél a fejen, az
oldalon, a haton és az allon, mig tojoknal az allon, az arcon és
a haton mértik le minden testrész esetén haromszor.
Ezenkivil mindkét nemnél megmértiik a farokhosszt és
himeknél a barkohosszt.



lll. Eredmények

1. Tanulmany

A terepi vizsgalat sordn azt taladltuk, hogy a
kortikoszteron szint szignifikdnsan nétt, mig az IGF-1 szint
szignifikdnsan csokkent a 15 perces fogvatartasi stressz
hatdsara. Tovabba nem talaltunk Gsszefliggést az IGF-1 és a
kortikoszteron kozott sem az els6 mintaban, sem az IGF-1 és
kortikoszteron szint valtozds kozott. A vizsgalat masodik
felében azt taldltuk, hogy a kortikoszteronmanipulacié
szignifikdnsan megemelte a kortikoszteron szintet, de nem
volt hatassal az IGF-1 szintre.

2. Tanulmany

Ebben a vizsgalatban azt talaltuk, hogy az egyedek
testtémege csokkent a taplalék mennyiség csokkentésének
hatasara, vagyis a kezelésiink sikeres volt. Az IGF-1 szintje
pozitiv kapcsolatot mutatott a testtomeggel, ami egybecseng
korabbi vizsgalatok eredményeivel (Cameron és mtsai., 2007;
Crain és mtsai., 1995; Sparkman és mtsai., 2009). A himeknek
magasabb IGF-1 szintje volt, mint a tojoknak, habar ez az
Osszefliggés eltlint, amikor a testtomegre kontrollaltunk. Ez
arra utal, hogy az IGF-1 szint kondicio- és nem ivar fliggd.

Altaldnossagban az IGF-1 szintje nétt a taplalék
mennyiség csokkenésének hatdsara, viszont jelentds egyedek
kozotti kiilonbséget talaltunk az IGF-1 szint valtozasaban. Az
IGF-1 szint egyes egyedekben csokkent, masokban nétt és
voltak olyan egyedek melyekben nem valtozott jelentds
mértékben. Az egyedek kozotti jelentés valtozatossag
ellenére, az egyeden beliili IGF-1 valasz konzisztens volt. Az
IGF-1 tapladlékmennyiség csokkenésre adott valaszat a



testtémeg is befolydsolta, vagyis az atlagnal nehezebb
egyedek nagyobb valdszinliséggel csokkentették, mig az
atlagnal kénnyebb egyedek nagyobb valészinliséggel novelték
az IGF-1 szintjiket.

3. Tanulmany

IGF-1 szint nem kiilonbozott a kezelési csoportok
kozott a vizsgalat 0. és 4. napjan, de az IGF-1 szint jelentésen
magasabb volt a vizsgalat 1. napjan. Az IGF-1 és az MDA szint
magasabb volt a himek esetén a vizsgalat kezdetén, mint a
tojok esetén. Az IGF-1 manipulacié himeknél jelentds
mértékben megnovelte, mig a tojoknal nem jelentds
mértékben csokkentette az MDA szintet a vizsgalat 1. napjan,
de ez a hatas eltlint a vizsgalat 4. napjara. Az IGF-1 kezelés
nem befolydsolta a mortalitast a kovetkezé 16 hdnapban, de a
kezelés el6tti IGF-1 szint pozitiv hatdssal volt a tulélési
valédszinliségre himek esetén. A vizsgalat 4. napjan mért MDA
szint pozitiv dsszefliggésben volt a mortalitasi valdszinlséggel
himeknél, de az IGF-1 szint nem mutatott dsszefliggést a
mortalitassal egyik ivar esetén sem.

4. Tanulmany

Az IGF-1 kezelésnek nem volt hatasa a tollnovekedés
sebességére, de pozitiv hatassal volt az egyszerre novekvd
tollak szamara, vagyis megndvelte a vedlés intenzitasat. A
kezelés nem befolyasolta sem a toll tomegét, sem a tollszar
atméréjét. Azonban a kezelt csoportban szignifkansan
kevesebb volt a tollzaszléban talalhaté hibdk szama, vagyis az
IGF-1 pozitiv hatassal volt a toll minéségére.



5. Tanulmany

Az IGF-1 pozitiv sszefiiggésben volt a faroktoll
hosszaval a himekben, de a tojékban nem. Az IGF-1 nem volt
kapcsolatban a barké hosszaval. Az IGF-1 pozitiv kapcsolatban
volt az UV kréomaval himekben. A tojok esetén Gsszetettebb
Osszefliggést talaltunk. A konnyebb tojok esetén az IGF-1 a
sotétebb szinezettel mutatott Osszefliggést, mig nehezebb
tojok esetén a vilagos szinezettel.

IV. Osszefoglalé és kovetkeztetések

El6szor is egy terepi vizsgalatban megallapitottuk,
hogy az IGF-1 szintje csdkken, mig a kortikoszteron
(gliilkokortikoid hormon és a f6 “stresszhormon” madarakban)
szintje nétt 15 perces fogvatartds hatdsara, tovabba a két
hormon  valaszreakcidja  egymastél  fliggetlen  volt
barkdscinegékben (Téth és mtsai., 2018; 1. tanulmany).
Emellett kimutattuk, hogy az IGF-1 a kortikoszterontol
figgetlenil  befolydsolja a  fiziolégiai  stresszvalaszt
barkéscinegékben (Toth és mtsai., 2018; 1. tanulmany). Ezt
aldtdmasztja Vagasi és mtsai (2020) tanulmanya, melyben azt
vizsgaltak, hogy a fizioldgiai halézat atalakul-e stressz
hatasara hazi  verebek  szaporodd  populacidjaban.
Vizsgalatukban kimutattak, hogy alap allapotban (stresszor
hatasa nélkil) pozitiv kapcsolat van a kortikoszteron és IGF-1
k0zott, azonban stresszor hatasara ez a kapcsolat eltlinik és a
két hormon egymastol fliggetlenné valik. Mivel az IGF-1 képes
integralni a kilsé (pl.: taplalék elérhetdség, fogvatartas) és a
belsé (pl.: rendelkezésre allé energiamennyiség, kondicid)
kornyezetb6l érkezdé ingereket, ezért az életmenet



tulajdonsdgok kozott fennallé energetikai csereviszony egy
potencialis iranyitdja lehet.

Mindemellett korabbi vizsgalatokkal ellentétesen
kimutattuk, hogy az IGF-1 szint a taplalék mennyiségének
csokkentésére valtozatosan reagal (Toth és mitsai., 2022; 2.
Tanulmany). A kezelés hatdsara az egyes egyedek IGF-1
szintje nétt, csokkent vagy nem valtozott, azonban az IGF-1
valtozas egyeden bellil ismételhetd volt, mely valtozas
(2022) szaporodasi idészakban évé kanarikon (Serinus
canarius) kimutattak, hogy az IGF-1 szintje taplalékcsokkentés
hatdsara ndé. A fent emlitett vizsgalatok alapjan arra
kovetkeztethetlink, hogy az IGF-1 taplalékcsokkenés hatasara
adott valasza fligg a fajtol, hiszen a gyikfajokban alacsonyabb
volt az IGF-1 szint a rossz taplalékellatottsagu teriileteken
(Duncan és mtsai., 2015), mig a madarfajokban az IGF-1 szint
n6tt  vagy rendkivil  valtozatos  valaszt  mutatott
taplalékcsokkenés hatasara. Tovabba, az IGF-1 valaszt
jelentés mértékben befolydsolhatja az életmenet allapot,
hiszen mig a kanarik mar szaporodasra késziiltek, addig a
barkéscinegék még téli nyugalmi allapotukban voltak.

Emellett kimutattuk, hogy az IGF-1 hatdsa az MDA
szintre fligg az ivartol, a himekben n6tt, mig a tojokban
csokkent az MDA szintje az IGF-1 kezelés hatasara. Habar a
kezelési csoportok kozott nem volt kilonbség a tulélés
tekintetében, a kezelés el6tti IGF-1 szint pozitiv, mig a kezelés
utdni MDA szint negativ hatdssal volt a tulélési
valészinlségére himekben. Ezek az eredmények arra utalnak,
hogy a himek érzékenyebbek lehetnek az IGF-1 altal
megnovelt oxidativ stresszre, mint a tojok. Azonban egereken



és embereken végzett vizsgalatokban ellenkezd mintazatot
talaltak, vagyis a néstények tlintek érzékenyebbnek az IGF-1
szintjének valtozasara (Holzenberger és mtsai., 2003; van
Heemst és mtsai.,, 2005). Ez azért érdekes, mert az
emlésokkel osszehasonlitva, a madaraknak forditott ivar-
specifikus halalozasi mintazata van, vagyis a himek altalaban
tovabb élnek. igy felvetédik annak a lehetésége, hogy az IGF-1
és az IGF-1 okozta oxidativ karosodas hozzajarulhat-e az ivar-
specifikus  haldlozasi mintak kialakulasdhoz. Emellett
meglepé maddon a kezelés eldtt mért magasabb IGF-1 szint
csokkentette a mortalitas valoszinliségét a himekben. Ez az
eredmény arra utal, hogy az IGF-1 szintben megfigyelhetd
valtozatossag az egyed szint( optimalizacié eredménye lehet
(Bonier és Cox 2020). Ebben az 6sszefliggésben, a j6 mingség
egyedek képesek elviselni a magas IGF-1 szint koltségeit (pl.:
az oxidativ karosodas tekintetében), mikozben hozzajarulnak a
fitneszlik novekedéséhez.

Az IGF-1 nem volt hatassal az egyes tollak novekedési
sebességére, de pozitivan befolydsolta a vedlés intenzitzasat,
vagyis az IGF-1-el kezelt csoportban az egyedek tobb tollat
novesztettek egyszerre. Tovabba, az IGF-1-el kezelt
csoportban kevesebb volt a tollzdszldoban taldlhatd hibak
szama. Eredményeink arra utalnak, hogy az IGF-1 lerdviditheti
a vedlés teljes idGtartalmat. Habar az IGF-1 altal lerdviditett
vedlési id6szaknak jelentds hatdsa lehet a pillanatnyi tulélésre
(pL.: ropképtelen id8szak lerdvidiilése récék félék és akar
barkdscinegék esetén), az IGF-1 altal okozott oxidativ stressz
negativ hatassal lehet az élethosszra (3. tanulmany). Emellett
kimutattuk, hogy az IGF-1 pozitiv hatassal van tobb, a
parvalasztasban szerepet  jatszo tollazati bélyeg



kialakulasaban, mint példaul a farokhossz, vagy a strukturalis
szinezet.

Gsszefoglalva, az IGF-1 egy olyan hormon, ami
gyorsan reagal a kornyezeti kériilmények megvaltozasara és
stresszhatasokra, mint példaul taplalékhiany vagy a befogas
(1. és 2. tanulmany). Az IGF-1 jelent6s egyedek kozotti
kulonbséget (1-3. tanulmany), de egyeden belll nagymértéki
ismételhetdséget (2-3. tanulmany) mutat. Ez arra utal, hogy az
IGF-1 plazmabdl mérhetd szintje egy egyedi fenotipusos jelleg,
mely az egyed szinti optimalizacié eredménye lehet.
Kimutattuk, hogy az IGF-1 valasza és kifejtett hatdsa tcbb
esetben is kondiciofiiggé, és akar kiilonbozé szinezetek
kialakulasahoz is vezethet, melyen keresztiil kozvetetten
befolyasolhatja a parvalasztast és a fitneszt. Az IGF-1 szint
pozitivan befolydsolja a vedlés intenzitasat (4. tanulmany),
melynek kozvetett pozitiv hatasa lehet a lerdvidilt ropképtelen
peridduson, vagy a parvalasztashoz sziikséges szinezet
korabbi kialakitasan keresztil (4. és 5. tanulmany). Azonban a
magas IGF-1 szint magas oxidativ karosodashoz vezethet,
mely az élethossz lerdvidiilését okozhatja. igy az IGF-1 az
intenziv vedlés és az élethossz kozotti csereviszony egyik
szabdalyozé mechanizmusa lehet. Meglepé mddon kimutattuk,
hogy a magas IGF-1 szint pozitiv hatassal van az élethosszra,
ami ellentmond a korabbi szakirodalmi adatoknak, miszerint a
magas IGF-1 szint negativan befolydsolja az élethosszt. Mivel
az IGF-1 szintje 6sszefligg a testtomeggel és kondicioval, ezért
azt feltételezhetjiik, hogy a j6 kondicidju egyedek képesek
megbirkézni az IGF-1 altal okozott oxidativ kadrosodassal.
Azonban az, hogy a magas IGF-1 szinttel rendelkez6 egyedek
kihivast jelenté korilmények kozott (pl.: hirtelen id6jaras



valtozas) jobban teljesitenek-e, vagy magasabb fitnesszel
rendelkeznek-e az alacsony IGF-1 szinttel rendelkez6
tarsaikhoz képest, tovabbi vizsgalatok targyat kell képezze.
Sajat vizsgalatainkbdl kitlinik, hogy az IGF-1 tobb életmenet
tulajdonsagot és életmenet allapotot is befolyasol.
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l. Introduction and objectives

Life-history theory is one of the branches of
evolutionary biology, which aims to explain the causes and
consequences of variation in life cycles (Flatt and Heyland,
2011; Stearns, 1993). The most often investigated life-history
traits include size at birth, age, and size at maturity, number,
size, and sex ratio of offspring, reproductive investment, and
lifespan. During evolution, these traits became highly variable
among- and within species in response to the given
circumstances to maximise their fitness (relative reproductive
success) (Stearns, 2000). However, due to limited resources, it
is impossible to maximise all life-history traits. These
limitations lead to resource allocation dilemmas between
current and future reproduction and survival, resulting in
energetic trade-offs between life-history traits that may cause
negative phenotypic correlations (Stearns, 1989; Zera and
Harshman, 2001).

One of the most robust patterns is that fecundity is
inversely related to lifespan. This antagonistic relationship
between survival and reproduction is a central tenet in life-
history theory and is explained by the “costs of reproduction”
(Williams, 1966). Because resources are often limited in
nature, the idea that life-history trade-offs are the result of
resource constraints became a fundamental concept of life-
history theory (Roff and Fairbairn, 2007). Traditionally, it has
been thought that the cause of these trade-offs is the limited
internal energy reserves. However, later studies showed that
the trade-offs might not be the cause of limited resources but
rather the molecular signal originating from the gonads (Hsin



and Kenyon, 1999). Therefore, another view has emerged,
which states that the “pleiotropic” effects of regulators cause
the trade-off between competing life-history traits (Leroi,
2001). Because hormones can simultaneously regulate many
traits (hormonal pleiotropy), they are key mediators of life-
history trade-offs between reproduction and lifespan (Martin
et al., 2011; Wingfield et al., 1998]). Hormones integrate
information from both external [i.e. ecological or demographic
processes) and internal (i.e. nutritional condition, age-specific
survival) environments and act as a mediator to shape the best
response to the given circumstances (Zera and Harshman,
2001). Since major traits of the phenotype are under endocrine
control, hormones are one of the major determinants of
pleiotropy, life history correlations, and trade-offs. Although,
many signallin pathways have a role in shaping phenotype, in
this thesis, | will focus on the role of insulin-like growth
factor-1 (IGF-1) in the determination of life-history strategies
in a common passerine, the Bearded reedling (Panurus
biarmicus).

The possible hormonal regulators of trade-offs need
to collect information about resource availability and forward
a signal to the relevant parts of the organism to regulate
energy expenditure in the face of environmental variation
(Harshman and Zera, 2007). One possibility to explore is
whether the given hormonal pathway may have this life-
history regulatory function to expose individuals to stressors.
Stressors can be easily standardised, and the response to
them is ecologically relevant because to maximise fitness, all
organisms must be able to cope with environmental changes,
such as predator attacks, inclement weather, or food



shortages (Hawlena and Schmitz, 2010; Romero et al., 2000;
Wingfield et al., 1998). Therefore, understanding the response
to stressors of the given hormone can provide great insight
into its possible role in shaping life-history strategies. IGF-1
levels are expected to change under handling and nutritional
stress. For instance, in response to restraint stress,
circulating IGF-1 levels and other components of the IIS
pathways decreased in pigs Sus scrofa domesticus (Wirthgen
et al., 2017), and fish (Davis and Peterson, 2006), suggesting
that IGF-1 is a relevant hormone of the stress response.
However, it is not clear whether the change in IGF-1 levels is
triggered by the stress-induced change in glucocorticoids
(GCs; known as “stress hormones”] or it is the direct
consequence of the stressor (Davis and Peterson, 2006).
Previously, it was shown that GC administration decreased
IGF-1 levels in chicken (Leili and Scanes, 1998]), fish (Peterson
and Small, 2005), and rats (Gayan-Ramirez et al., 1999), but
this effect existed only at high GC concentrations or prolonged
GC exposure (Bossis and Porter, 2003; Davis and Peterson,
2006). Until recently, the effects of stressors on IGF-1 levels or
the mechanistic link between HPA (Hypothalamic-Pituitary-
Adrenal axis) and HPS (Hypothalamic-Pituitary-Somatic axis)
axis in any free-living organism was not studied. Therefore, we
aimed to investigate whether [Study1: Q1) an external stressor
affects plasma levels of IGF-1 and whether (Study1: Q2) cort
(the primary GC stress hormone in birds) directly affects IGF-1
levels.

Food shortages are one of the main stressors that
almost all organisms need to cope with. Therefore, the
physiological mechanisms that play a role in nutrient sensing



could have a key role in mediating energy allocation between
competing life-history traits. However, we know that IGF-1
responds to changes in food availability (Berryman et al,,
2008), and our knowledge of IGF-1's role in facilitating an
appropriate response to changes in food availability in wild
animals is limited. As far as we know, only a handful of studies
examined the effect of food restriction on IGF-1 (Duncan et al.,
2015; Sparkman et al., 2010]. Therefore, we aimed to study
how IGF-1 responds to fluctuations in food availability in a
wild-caught captive population of Bearded reedlings (Study 2).

The insulin/insulin-like signalling pathway (lIS) has
been suggested as a key physiological mechanism regulating
lifespan and ageing (Dantzer and Swanson, 2012;
Holzenberger et al., 2003; Kappeler et al., 2008). IGF-1, as the
primary hormone of the IIS pathway in vertebrates, stimulates
growth, and reproduction at high levels but increases
mortality (Dantzer and Swanson, 2012). Higher IGF-1 levels
are associated with a shorter lifespan (Lewin et al., 2017;
Lodjak et al., 2018). However, the exact mechanism of how
IGF-1 regulates lifespan is not clear. In vertebrates, one
hypothesis suggests that reduced IS signalling increases
resistance to oxidative stress (0S) (Dantzer and Swanson,
2012; Holzenberger et al., 2003; Kenyon, 2010). OS can
damage proteins, lipids, or even the DNA itself, causing the
improper functioning of the cells, and leading to reduced
lifespan (Finkel and Holbrook, 2000; Vagasi et al.,, 2019).
Vagasi et al.,, 2020 showed in House sparrows (Passer
domesticus) that IGF-1 levels is positively related to MDA
levels (malondialdehyde, a marker to measure oxidative
damage caused by ROS). However, IGF-1 influences lifespan,



and we know that IGF-1 signalling has a potential role in 0S
resistance. However, we do not know how IGF-1 and OS are
interconnected in regulating lifespan in wild animals.
Therefore, we aimed to test (Study3: Q1) the effect of IGF-1 on
oxidative damage (expressed through malondialdehyde [MDA]
levels) and (Study3: Q2) whether IGF-1 could have a long-term
effect on lifespan.

Growth is an energetically highly demanding process;
therefore, trade-offs can occur between growth and other life-
history traits (Werner and Anholt 1993; Yearsley et al., 2004).
Moulting as a growth process, is also one of the most
important life-history stages of birds. The moulting of the
birds is under tight control and optimised for the given
environment and the species’ life-history (De La Hera et al,,
2009; Kiat and Sapir, 2017). We know that moulting is one of
the major life-history stages of birds, but the role of IGF-1 in
the moulting of birds is overlooked. We know of only one study
showing that stress-induced moult was related to IGF-1 levels
in broiler chickens (Mazzuco et al., 2005). Therefore, we aimed
to study whether the experimentally elevated IGF-1 influenced
feather growth rate, moult intensity, and the quality of the
feathers (Study 4).

In birds, feathers are important not just for locomotion
and insulation but play a crucial role in camouflage and mate
choice, and they underlie sexual selection (Groscolas and
Cherel, 1992; Hill and McGraw, 2006). The development of
plumage ornaments and the growth of feathers require a lot of
energy and major changes in metabolism, such as increased
cell differentiation, proliferation rate, and protein synthesis
(Kuenzel, 2003). Since IGF-1 regulates these processes, which



are tightly linked to moulting, it might also influence the
development of plumage ornaments. Therefore, we aimed to
study the relationship between plumage traits and IGF-1
(Study 5).

Il. Materials and methods

Study 1

We wused a standard capture-handling-restraint
protocol to trigger a physiological stress response in 17
wintering free-living Bearded reedlings between September
2015 and January 2016. We took the first blood sample as soon
as the bird was captured. We took the second blood sample 15
minutes after the initial capture.

Second, we captured 21 wintering Bearded reedlings
between the 18" of October and the 16" of November 2016. We
transferred them to an outdoor aviary, where they spent four
months. At the onset of the study, we moved the birds to
individual cages and manipulated their cort level using a non-
invasive, oral manipulation via mealworms filled with: no cort
(control], low (0.2mg/ml), or high cort dose (0.5mg/ml). All
birds were assigned to one of the treatment groups, we gave
to the birds through the backdoor of their cage a mealworm
filled with one of the cort concentrations or just solvent
according to their treatment group and we took blood samples
15 minutes after the birds consumed the mealworms. We
repeated the procedure again, where every bird was assigned
to a different treatment group.



Study 2

We caught 24 juvenile Bearded reedlings at
Hortobagy-Halastd, in July 2017. The birds spent seven
months in the aviary before the experimental procedure to
acclimate to the captive conditions. We captured the birds
from the aviary two weeks before the experiment; we
transferred them into individual cages located in the outdoor
aviary. We established two dietary regimes: control (110% of
individual daily food consumption) and restricted diet (70% of
individual daily food consumption), and we exposed the
individuals to both dietary regimes twice in a row. One dietary
regime lasted for three days. We let the birds recover for
another three days on ad libitum food, and then we repeated
the experiment. That means all birds were assigned twice to
control and twice to a restricted diet. We measured body mass
and circulating IGF-1 levels after each dietary treatment.

Study 3

We captured 16 female and 25 male juveniles (hatched
in the year of capture) Bearded reedlings between the 28" and
the 30" of July 2017. We transferred the birds into an outdoor
aviary, where we kept groups of three or four individuals in
cages. The birds were randomly assigned to one of the
treatment groups: control (no IGF-1) or treated (272 ng/mg
IGF-1). We took blood samples right before the treatment (day
0) to measure baseline hormone levels, and then we took
blood samples 24 (day 1) and 96 hours (day 4] after the
treatment. After the experiment, we released the birds into
two outdoor aviaries for an additional 13 months to follow the
mortality of our study population.



Study 4

We captured 41 juvenile (hatched in the year of
capture) Bearded reedlings between the 28" and the 30" of
July 2017, the same flock of birds as in Study 3. We quantified
the moulting stage of the bird by Jenni and Winkler (2020), and
we transferred only moulting juveniles into an outdoor aviary,
where we kept groups of three or four individuals in cages. We
used the same birds and protocol for IGF-1 manipulation
described in Study 3. We calculated the moult index as the
sum of the moulting scores of the individual feathers on day 0
(pre-treatment) and day 15 (post-treatment). We took blood
samples on days 0, 1, and 4. We measured body mass and the
length of growing feathers on days 0, 1, 4, and 15. When the
birds finished their moult, we captured them again and
measured their wing, tail length, and the length of the males’
beards (these are modified long body feathers). We plucked
the longest tail feather (Tal) and established its quality by
length, mass, rachis diameter, and the number of fault bars
(Jovani and Rohwer, 2017; Pap et al., 2008).

Study 5

We captured 42 moulting Bearded reedlings in
September and October 2016 in Lake Fertd. After the capture,
the morphometric measurements, and blood sampling, we
transferred the birds into a semi-natural, outdoor aviary
located at Konrad Lorenz Institute of Ethology, University of
Veterinary Medicine, Vienna, Austria. All captive birds finished
the moulting under the same conditions. When the birds
finished their moult, we characterised their plumage traits.
We measured UV chroma (the proportion of reflectance in the



UV range compared to the total reflectance] and brightness
(the degree of melanisation) using a spectrometer with a
deuterium halogen lamp. We measured the UV chroma three
times in each of the following body regions: in males, we
measured the head, flank, back, and chin; in females, we
measured the chin, cheek, and back. In addition, we measured
the length of the tails in both sexes and the beard of the
males. In the following step, we tested the relationship
between plasma IGF-1 level and plumage ornaments.

I1l. Results

Study 1

In the first part of the study, we found that cort levels
were significantly higher, while IGF-1 levels were significantly
lower after the 15-minute restraint stress. Sex and body mass
did not influence cort levels, while IGF-1 levels were higher in
males than in females, but body mass did not affect IGF-1
levels. We did not find a relationship between IGF-1 and cort at
the baseline level, and the change in cort and IGF-1 levels was
also unrelated. In the second half of the study, we found that
cort manipulation increased cort levels, but did not influence
IGF-1 levels.

Study 2

We found that food restriction decreased all
individuals’ body mass, indicating an effective and
physiologically challenging treatment. In general, IGF-1 was
positively associated with body mass, which is consistent with
previous findings in different taxa such as fish, reptiles, and



mammals (Cameron et al., 2007; Crain et al., 1995; Sparkman
et al., 2009). Males had higher IGF-1 levels compared with
females, but if we controlled for body mass, the sex difference
in IGF-1 levels disappeared. These findings suggest that the
sex differences originate from the sex-dependent body mass
differences rather than the sex itself.

We found that, overall, food restriction increased IGF-
1 levels. Still at the individual level, we found high among-
individual variance in response to food restriction i.e. some
individuals decreased, while others showed little response or
increased their IGF-1 levels, and the within-individual
response was highly repeatable. The response of IGF-1 to food
restriction was also affected by the individual's body mass,
namely, individuals larger than the average were more likely
to decrease their IGF-1 levels, while birds lighter than the
average were more likely to increase their IGF-1 levels.

Study 3

IGF-1 levels did not differ between the groups before
treatment on day 0, but they were higher in the treatment
group than in the control group on day 1. However, the
difference between the treatment groups disappeared by day
4. IGF-1 level was higher in males than females, and IGF-1
levels showed high within-individual repeatability.

Males had higher pre-treatment MDA levels than
females. IGF-1 injection significantly increased MDA levels in
males, but non-significantly decreased them in females on day
1 of the experiment. These differences disappeared by day 4.
Treatment (day 1) did not influence mortality over the 16
months of the study. However, the baseline IGF-1 level (pre-



treatment) has a positive relationship with survival in males,
the MDA level did not have a significant effect. On day 4 (post-
treatment] higher MDA levels were associated with increased
mortality in males, while did not influence mortality in
females. We did not find any effect of day 4 IGF-1 on mortality.

Study 4

We found that the IGF-1 manipulation increased IGF-1
levels on day 1, but this effect disappeared by day 4. IGF-1
supplementation did affect the feather growth rate, but we
found that the treated birds displayed a higher number of
actively growing feathers than control birds, i.e. the intensity
of moult was higher in the treatment group than in the control
group on day 15. We did not show any adverse effect of IGF-1
manipulation on feather quality, IGF-1 influenced neither the
rachis diameter nor feather mass. Furthermore, IGF-1
improved the feather quality because the IGF-1-treated group
had significantly fewer fault bars [malformation of the feather
often caused by stress or disease] in their feathers compared
with the control group.

Study 5

We were able to show for the first time that IGF-1
influences the development of sexually selected plumage
traits in birds. We found a significant positive relationship
between tail length and IGF-1 levels in males but not in
females. IGF-1 was not associated with the beard length of the
males. We found a positive relationship between IGF-1 levels
and UV chroma in males. In females, we found a more
complex picture. In females with lower body mass, IGF-1 was



associated with darker colouration, while in heavier females,
IGF-1 was associated with brighter colouration.

IV. Discussion

We found that IGF-1 levels decreased, while cort
levels increased due to restraint stressor (Study 1). Vagasi et
al. (2020) showed in house sparrows that the 30 minutes of
handling stress also decreased the level of IGF-1 (Vagasi et
al., 2020). These results are in line with previous studies on
non-avian species such as fish (Davis and Peterson, 2006;
Wilkinson et al., 2006) and pigs (Wirthgen et al., 2017), where
the confinement stress also significantly decreased IGF-1
levels. These studies, along with our results suggest that IGF-
1 is a good candidate to establish an appropriate physiological
response to the changing environment.

However, to understand how animals cope with
stressful situations, we need to explore how different
physiological mechanisms interact with each other (Vagasi et
al., 2020). To test how IGF-1 interacts with other physiological
pathways, it is inevitable to investigate the relationship
between the HPA and HPS axes. Firstly, we investigated the
relationship between cort and IGF-1 at the baseline level. We
did not find any relationship between cort and IGF-1 in
wintering Bearded reedlings (Study 1], but Vagasi et al (2020)
showed in breeding house sparrows that cort had a positive
relationship with IGF-1 levels. It was shown that IGF-1 has a
positive effect on reproduction by elevating the rate of
steroidogenesis of reproductive hormones and the
development of specific reproductive structures (Demeestere



et al., 2004; Wang and Hardy, 2004; Weinzimer and Cohen,
1999). Since IGF-1 is necessary for the appropriate functioning
of the reproductive system in both sexes, IGF-1 is probably
higher during the breeding season, and the nature of the
relationship between IGF-1 and cort is changing among
different life-history stages. This hypothesis, namely that the
relationship between IGF-1 and cort is context-dependent, can
be supported by Vagasi et al. (2020). Vagasi et al. (2020]
showed that the relationship between cort and IGF-1 changed
when the individuals stepped into the so-called “emergency”
life-history stage. Due to stressors, the studied physiological
network dramatically reorganised, the positive relationship
between cort and IGF-1 disappeared, and they became
independent regulators. Finally, we artificially elevated cort
levels in wintering Bearded reedlings, and however cort levels
increased, the cort manipulation did affect IGF-1 levels.

On the other hand, Lodjak et al. (2016), found a
context-dependent relationship between IGF-1 and cort in
Great tit nestlings. IGF-1 was positively related to cort in
decreased broods, while they found a negative relationship
between IGF-1 and cort in enlarged broods. Based on previous
studies which showed that brood size manipulation has an
effect on provisioning rate per capita compared with control
broods (Pettifor et al., 2001; Sanz and Tinbergen, 1999), Lodjak
et al. (2016) hypothesised the relationship between cort and
IGF-1 depends on the individuals’ physiological condition. They
hypothesised the existence of a physiological turning point
where the relationship between cort and IGF-1 can change.
Our findings (Study 2), that heavier birds decreased, while light
birds increased their IGF-1 levels, may support the idea of



such physiological turning point. But it should be taken into
account that we found that food restriction increased IGF-1
levels, while Lodjak et al. (2016) found that IGF-1 was lower in
groups with poorer food availability. This difference can
happen because the nestlings are in an active growth period
and higher IGF-1 is needed for faster growth and earlier
fledging. At the same time, adult birds can express different
strategies to cope with environmental challenges. We found a
high among-individual variance between individual IGF-1
responses to food restriction (Study 2), namely heavier birds
decreased while lighter birds increased their IGF-1 levels. For
lighter birds, the very fast weight loss can be fatal. Therefore
they may increase their IGF-1 to slow down protein
degradation and use energy reserves (which can manifest in
slower weight loss). This hypothesis corroborates a previous
study on mice, where the IGF-1-injected individuals lost less
weight than the control individuals during starvation
(O’Sullivan et al., 1989). On the other hand, heavier birds with
decreased IGF-1 levels may suppress insulin activity to elevate
blood glucose levels, and this amount of glucose may be
enough to keep their life-processes normal during food
restriction. However, Vagasi et al. (2020) showed in house
sparrows that after handling stress, the higher the IGF-1 Llevel
is the higher the blood glucose level, which is contradicts to
our hypothesis that heavier birds with decreased IGF-1 levels
can increase blood glucose levels. The differences can come
from that IGF-1 may express different response patterns to
different stressors.

IGF-1 interacts not just with the HPA axis, but also
with other physiological traits that influence fitness. It was



shown that high IGF-1 concentration is associated with a
shorter lifespan in reptiles, passerines, and mammals
(Holzenberger et al., 2003; Lewin et al., 2017; Lodjak et al.,
2018; Sparkman et al., 2009). The exact mechanism of how
IGF-1 can influence longevity is still far from clear, but we
tested a major hypothesis, namely that IGF-1 mediates
longevity across oxidative stress (Dantzer and Swanson, 2012;
Holzenberger et al., 2003; Kenyon, 2010]. We showed for the
first time that experimentally elevated IGF-1 levels increase
oxidative damage (MDA level) in Bearded reedlings (Study 3).
Our results are in line with Vagasi et al. (2020), where plasma
IGF-1 levels were positively related to MDA levels in adult
House sparrows. However, our treatment increased the IGF-1
level, but the IGF-1-induced MDA level differed between the
sexes. MDA level significantly increased in males, while it non-
significantly decreased in females. However, we did not show
that the IGF-1-induced MDA level influenced mortality, males
that had relatively higher post-treatment MDA levels were
less likely to survive, while females showed the opposite
pattern. We found that males had overall higher IGF-1 and
MDA levels compared to females and were more sensitive to
IGF-1-induced oxidative damage. Previous studies showed the
opposite pattern in mammals: females were more susceptible
to variation in IGF-1 levels (Elis et al., 2011; Van Heemst et al.,
2005; Holzenberger et al., 2003). In mammals the females,
while in birds, the males are the homogametic sex, which
brings up the possibility that the sex-specific effect of IGF-1 on
lifespan depends on genetic sex determination (Bronikowski et
al.,, 2022).



One of the major life-history stages of adult birds is
moult, which is an energetically demanding process. Moult,
i.e. the renewal of feathers is highly important to birds
because feathers are crucial for foraging (i.e. moving to the
feeding ground or hunting in case of birds of prey), insulation,
also feathers play a key role in mate choice in certain species.
During our studies, we found a controversial effect of IGF-1 on
feather length. We showed that neither IGF-1 treatment nor
the natural variation in IGF-1 levels influences the length of
the feathers in juvenile Bearded reedlings (Study 4), but we
found a positive relationship between tail feather length and
IGF-1 only in adult males in the same species (Study 5). Based
on these results, we suggest that IGF-1 could have an age-
specific effect on feather length. The lack of the IGF-1 effect
on wing feathers is not entirely surprising because the wing
feathers are crucial for flying, and the birds may benefit from
disentangling the control of flight feather growth from a
hormone thats is highly sensitive to environmental changes
(Study 1 and 2]. However, IGF-1 did not influence feather
growth rate, it seems IGF-1 increases the number of moulted
feathers simultaneously. This result is in line with previous
studies on mammals, which showed that IGF-1 positively
influences the number of hair follicles (Ahn et al., 2012). The
feather growth rate seems to have a physiological limit
(Rohwer et al., 2009). Accelerated moult is associated with
lower feather quality, including feather mass (Dawson, 2000),
the number of fault bars (Vagasi et al., 2012), and colouration
(Griggio et al., 2009; Serra et al., 2007). Although previous
studies showed that accelerated moult is associated with
worse feather quality, we found that IGF-1 treatment



increased moult intensity, and increased feather quality by
decreasing fault bars (Study 4). Feather quality can be
assessed not only by the feather’s macrostructure, but also by
the nanostructure (structural plumage). We found that IGF-1
has a positive effect on the feathers' structural plumage,
causing higher UV chroma in male Bearded reedlings (Study
5). On the other hand, we found that the relationship between
IGF-1 and brightness is condition-dependent in female
Bearded reedlings, in females with low body mass IGF-1 has a
negative relationship with brightness causing darker colour,
while in heavy birds IGF-1 has a positive effect on brightness
causing lighter colour (Study 5).

Despite the fact that there is a trade-off between
moulting and the other life-history stages and/or traits, we
know very little about the physiological control of moult
including feather growth, moult intensity, and plumage
ornamentation. Moult and feather quality are highly dependent
on environmental changes, and it was shown that
physiological stress and nutritional status have a negative
effect on feather quality and influence the length of moult
(Griggio et al., 2009; Hudson and Wilcoxen, 2018; Svensson
and Merilda, 1996). Considering that IGF-1 mediates
physiological processes necessary for moulting (e.g. cell
differentiation and proliferation or protein synthesis), and is
sensitive to environmental changes (Study 1 and 2] can
influence feather quality and plumage ornamentation via
regulating the process of moult (Study 4 and 5).

To conclude, we found large inter-individual variance
in the baseline level of IGF-1 in all studies, also we showed
high individual variance in reaction norms to different



stressors. Therefore, the natural variation of IGF-1 may be the
result of individual optimisation - i.e. Optimal Endocrine
Phenotype Hypothesis (Bonier and Cox, 2020) to mediate the
trade-offs between life-history traits and stages. We studied
how IGF-1 influences important life-history traits such as
longevity and growth (as feather growth], and how IGF-1 can
modulate important life-history stages such as moulting and
the “emergency” life-history stage. In the present dissertation,
| showed that IGF-1 has a positive effect on feather quality, but
increases oxidative damage that can be related to shorter
lifespan. These results suggest that IGF-1 may stand at the
crossroads of life-history trade-offs, and can be one of the key
physiological factors to establish the optimal or near-optimal
endocrine phenotypes in response to the environment to
maximise fitness.
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