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1. Bevezetés

Mikor egy magamfajta zooldgus elérkezik oktatdi-kutatoi palyajanak egy olyan
nevezetes pontjahoz, mint az akadémiai doktori dolgozat benyujtasa, akkor
szikségképpen elgondolkozik azon, hogy voltaképpen mi a feladata egy
zoolégusnak a mai Magyarorszagon és a Vilagban. En harom olyan feladatot

talaltam, amely kihivasként hatott ram és munkara 0sztonzott.

o nyilvan feladatom legalabb egy vagy néhany allatcsoport alapos ismerete, e
csoportok  jellemzésében uj tulajdonsagok és evolucids-okolbgiai
Osszefuggések felismerése, vagy a korabban anekdotikus szinten mar
felismert tulajdonsagok és 0sszefluggések egzakt leirasa,

o feladatom tovabba fejleszteni a tudomanyteriletem metodikait (elsésorban a
mas tudomanyterileteken megjelené Uj moddszerek adaptalasaval), hogy
fiatalabb munkatarsaim mar jobb eszkdztarral lathassanak majd munkahoz,

o és vegul feladatom lehet egyfajta kitekintés, tehat a szaktertletem szikebb
hatarai kozott felismert 6sszeflggések kapcsan olyan altaldnosabb érvényl
mondand6 megfogalmazasa, amely talan mar tagabb kdrben is érdeklédésre

tarthat szamot.

A dolgozat fejezeteit e harmas célkitlzés mentén rendeztem sorba. Az 1. pont
kapcsan ismertetem a tetvek (Insecta: Phthiraptera) evoluciés és Okoldgiai
sajatsagainak elemzése terén végzett munkainkat. Ezek féként a tetvek habitat
szegregaciojat, a gazdaegyedek kozti eloszlasat, mennyiségét, taxondmiai
valtozatos-sagat, ivararanyat és ivari testméret-dimorfizmusat befolyasolé evolucios
és kornyezeti tényez6k felderitésére iranyultak. A ragalyosan — testi érintkezéssel —
terjed6 kérokozok kozul talan éppen a tetvek a legalkalmasabbak a kvantitativ
elemzésekre, hiszen szabad szemmel is lathatok, természetes él6helyukon
megfigyelhetbk, és viszonylag konnyen megszamlalhatok. A természetbuvar és
faunista el6dok talan tobb egyedszam adatot halmoztak fel a tetvek, mint a legtdbb
mas ragalyos parazita esetében. Ezért a metodikai fejlesztések (2. pont) kapcsan
munkam foként a statisztikai eszkoztar fejlesztésében vald kézremikodésre
iranyultak. Ezutan a tagabb érvényességi korben is altalanosithatd eredményeket

igéré elemzéseket (3. pont) ismertetem. Erdekl6dési kérdmbél adéddéan ez is a



ragalyos koérokozok és gazdafajaik viszonyaval kapcsolatos kérdés; a fertézések
,rosszindulatu” terjesztésének — mint a fajon beluli agressziéo egy mechanizmusanak
— evolucids és dkoldgiai hatterét elemzem.

A ,parazita” (,6l6skodd”) kifejezést nem Aallatorvosi vagy orvosi, hanem
Okoldgiai értelemben hasznalom. Jelenthet az allatokban vagy emberekben él6skodd
barmilyen lényt, legyen az virus, baktérium, egyszerl eukaridta (Protista), gomba
vagy allat. Az él6skodés fogalmanak illetve a kapcsolodo tovabbi alapfogalmak
definiciéi kdnyvemben megtalalhatdk'. ,MTA Bioldgiai Tudomanyok Osztalyédnak
minimum feltételei az MTA Doktora cim megszerzéséhez” cimi kdovetelmény-
rendszer ezt mondja: ,a publikacios szam és az Osszesitett impakt faktor kizarélag a
kandidatusi (...) fokozat megszerzése Ota megjelent, a doktori értekezésben
felhasznalt kbézlemények figyelembe vételével torténik (kiemelés télem). Ezt ugy
értelmeztem, hogy értekezésemnek a korabbi publikaciéim Osszefoglalasat kell
tartalmaznia.

Publikaciéim tobbsége azonban nem kizardlag sajat mivem, hanem tobb
szerz6 kozos alkotasa, sajat szerz6ségem nem minden esetben dominans szerep.
Ahol elsé szerz vagyok, a szerz6i sorrend nem feltétlentl tlkrozi a szerzok
intellektualis hozzajarulasanak mértékét. Sajat szerepemet jobban megértheti és
mérlegelheti az olvaso, ha figyelembe veszi, hogy szerzétarsaim kozul Reiczigel
Jend matematikus, Rékasi Joézsef faunista, mig Anders P. Mgller a viselkedés-
Okolégiaban elismert kutaté. Amikor pl. a Reiczigel Jendvel kozdsen irott
dolgozataimat itt mintegy masodkozlésre a sajat nevem alatt benyujtom, akkor a
helyzet természetébdl fakaddéan nem hagyhatom ki a kizarolag altala alkotott
matematikai eredményeket, mert ezek nélkil a kdzos dolgozataink altalam irott
bioldgiai része dnmagaban értelmetlen volna. Az ilyen fejezeteket mindenesetre

erdsen lerdviditettem.

Budapest, 2005. szeptember 20. Rézsa Lajos

1 Az értekezés valamennyi fejezete tdmaszkodik alabbi kdnyvemre:

Rozsa L. 2005. Eléskédés: az éllati és emberi fejlédés motorja. Medicina Budapest. p. 318.



2. A tetvek (Insecta: Phthiraptera) evoluciés-okolégiai sajatsagai

2.1. A tetvek rendje: evollicids és dkologiai attekintés?

2.1.1. Bevezetés

Jelen dsszefoglald célja a tetvek (Phthiraptera) rendjének evolucios, Okoldgiai és
viselkedésbioldgiai attekintése. Osszefoglalasom féként a madarak tetveivel foglal-
kozik, hiszen sajat munkam (és igy a kovetkezd fejezetek) targyat is elsésorban a
madartetvek képezik. A dolgozat szamos pontjan tamaszkodok Rothschild & Clay
(1952), Marshall (1981), Clayton & Moore (1997) valamint Johnson & Clayton (2003)
Osszefoglald muveire. A taxonok latin nevei a teljes értekezésben Price et al. (2003)
munkajat kovetik.

A tetvek a legnagyobb testl ragalyos (testi érintkezéssel terjedd) parazitak,
ezért konnyen megszamolhatok, morfologiajuk és viselkedésik pedig a
hagyomanyos természetbuvar eszkdzokkel is jol vizsgalhatd. Kutatasuk ezért
lehetéséget nyujt a gazda-parazita kapcsolat szamos olyan elemének vizsgalatara,
amelyek a virusok, baktériumok, protisztak, gombak, vagy férgek esetében metodikai
nehézségek miatt nem kutathatok.

A tetvek a rovarok legnagyobb olyan rendje, mely kizardlag allati él6skddé
fajokbdl all. Masodlagosan szarnyatlan ektoparazitak, melyek kizarélag madarak
tollazataban és eml6sok sz6rzetében élnek. Legfontosabb morfologiai jellemzdik:

e testhossz féként 1-4 mm kozti (széls6ségekkel: 0,9-11 mm),
e a szdajszervek ragd vagy szuro-szivo tipusuak,
e atarsus 1 (Anoplura) vagy 2 izbél all,
e afejlk (és gyakran a test is) hathasi iranyban lapitott,
e a petén (serkén) egy feddlap (operkulum) zarja a kibuvonyilast,
e az allkapcsi tapogaté redukalt,
e az Osszetett szemek leegyszerlisddtek, pontszemeik nincsenek,
e acsap 3vagy 5 izd, és
o vagy a fej mélyedésébe visszahuzhaté (Amblycera),
o vagy fonalas, a himekben rogzitészervvé médosulhat (Ischnocera),

o vagy feltiinéen roévid (Anoplura).

2 Atirva és roviditve az alabbi dolgozatok alapjan: Rézsa L. 1996. Tetiialakiak (Phthiraptera) rendje. In: Papp L. (szerk.):
Zootaxondémia. p. 184-186. Rozsa, L. 2003. A madarak tetvei (Phthiraptera). Allattani Kézlemények, 88, 3-29.



2.1.2. A tetvek eredete

A rend morfolégiai (Lyal 1985) és genetikai (Whiting et al. 1997) bizonyitékok szerint
egyarant a fatet(i (Psocoptera rend) rokonsagi korbdl szarmazik, ezen belll is talan a
Liposcelis génuszhoz all a legkdzelebb. Elképzelhetd, hogy a fatetvek rendje ezért
parafiletikusnak bizonyul, és a tetvek rendje valdjaban a Liposcelidae csalad
ikerkladja (Yoshizawa & Johnson 2003). A fatetvek — és kulondsen a lapos és
szarnyatlan Liposcelis fajok — ma is gyakori fakultativ kommenzalistdk madarak és
emldsok fészkeiben, olykor még az allat testén is eléfordulnak. A rend eredetét az
obligat ektoparazita életmdd megjelenésétdl szamitjuk. Nem tudjuk azonban, hogy
ez mely foldtorténeti korban és milyen gazdaallaton torténhetett.

Tobben megkérddjelezték a tetvek monofiletikus voltat is, azt sugallva, hogy
esetleg tobb, kozelrokon fatetli csoport is attérhetett az obligat parazita életmédra, de
ezt az elképzelést kevés adat tamogatja. Legujabban Johnson et al. (2004)
molekularis genetikai bizonyitékokkal tamasztotta ala mindezt. Eredményeik szerint
az Amblycera tetvek a Liposcelididae fatetvek ikerkladja, mig az (Anoplura +
Rhyncophthirina + Ischnocera) tetli-kldad az (Pachytroctidae + Liposcelidae +
Amblycera) klad ikerkladja. Ha ez az eredmény megbizhatd, akkor a tetvek rendje
parafiletikus eredetd, és igy taxondmiai értelmét veszitheti.

Mai elterjedésiket tekintve a tetvek elsésorban madaréléskodék, az ismert
fajok 78 %-a, és az ismert génuszok 69 %-a madarakon él. Nem csoda, hogy a rend
eredetével kapcsolatban a legelterjedtebb nézet az, hogy a tetvek madarakon
alakultak ki, majd masodlagosan néhany kisebb csoportjuk emlésokon is megjelent.
Az emlbésokon él6 taxonok raadasul — egy kivételtdl (Anoplura) eltekintve —
viszonylag szlk foldrajzi elterjedéssel jellemezheték. Amidta ismertté valtak a
madarak kialakulasat idében megel6z6 tollas dinoszauruszok is, megjelent a
kézenfekvd lehet6bség, hogy a tetvek esetleg azokon a tollas Theropoda
dinoszauruszokon alakultak ki, melyek késébb a madarak éseivé valtak.

Csakhogy az eml6s0k masodlagos szerepe a jelenkorban megtéveszté. A ma
élé allando testhémeérsékletli gerincesek 68 %-a madar, ha tehat az eddig ismert
tetlfajok 78 %-a madarél6skodd, akkor az nem tukroz nagymeértékl aranytalansagot.
A kulonbséget a kutatasukra forditott eréfeszités kulonbsége is okozhatja, hiszen az
emldstetvek nagy hanyada ragcsaldkon él, és ezeket valdsziniileg kevésbé kutattak,

mint a madarakat. Az eml6sok sokkal régebbi csoport, mint a tollas dinoszauruszok



€s a madarak, ezért hosszu foldtorténeti idészakon keresztul 6k voltak a potencialis
tetvek szamara egyedul alkalmas gazdaallatok. Az a tény, hogy egyes emldsteti
taxonok mai elterjedése Dél-Amerikara, Ausztraliara és Madagaszkarra korlatozott,
nem feltétlenul jelenti azt, hogy ezek viszonylag késén kialakult fejlédési agak,
amelyek a Jura-Kréta atmenet utan a féldrajzi akadalyok miatt mar nem tudtak
szétterjedni mas kontinenseken. Mindez ugy is értelmezhetd, hogy az egykor
vilagszerte elterjedt tetlcsoportok csak az eml6sOk néhany &si jellegli, mara mar
erdsen korlatozott elterjedésl csoportjan maradtak fent.

Az esetleges koviletek segithetnék a rend eredetének feltarasat, de a tetvek
jellegtiknél fogva rendszerint nem fosszilizalédnak. Kumar & Kumar (1999; 2001) leirt
két izeltlabut a triaszbol, melyeket 6k eml6s- és madartetl fajokként azonositottak. A
fajok kozti 6sszehasonlitasban a tetvek testmérete rendszerint pozitiv 0sszefuggést
mutat a gazdafajok testméretével (Harrison 1915), ezért sulyos probléma, hogy a
leirt fossziliak sokkal kisebbek (testhossza 0,23, ill. 0,60 mm), mint példaul a mai
kolibri-tetvek. Testuk korvonalai raadasul pancélos atkak (Oribatida) korvonalaira
emlékeztetnek, Osszességében ugy tlnik tehat, hogy e fosszilidk nem tetveket
képviselnek. Még meghdkkentébb a Rasnitsyn & Zherikhin (1999) altal leirt, 18,5 mm
hosszu rovar a Kréta korbol, amely korvonalaiban is emlékeztet a mai tetvekre. A
rovar kulondsen nagy mérete a ma él6 tetvek szokasos méretaranyai kozott is
ertelmezhetd, ha figyelembe vesszik, hogy e faj valoszinl gazdaallatai sz6rds,
repulé pteroszauruszok voltak, és ezek testmérete joval meghaladta a mai madarak
méretét. E fosszilia tehat tovabb bonyolitja a képet, hiszen most mar a gerincesek 3
osztalya kozti ,nagy ugrasokat” kellene figyelembe vennunk. Elképzelhetd, hogy a
tetvek pteroszauruszokon alakultak ki, és innen terjedtek szét madarakra és
emldsokre. Vagy nem pteroszauruszokon alakultak ki, de ezek kozvetitésével
terjedtek a madarak és eml6sok kdzott, ekkor viszont érvényes marad a fenti érvelés
az emlbés eredet nagyobb esélye mellett. Végul az is lehetséges, hogy a
pteroszaurusz-tetvek a madarak vagy emldsok tetveinek egy kihalt oldalaga, esetleg
téves a kovulet tetlként valo értelmezése. Mindenesetre a pteroszaurusz eredet
ellen szdl, hogy e hillék — és klléndsen a sz6ros fajaik — joval az eml6sdk utan
jelentek meg, fészket valészinlleg csak a fibkanevelés idején hasznaltak, és

szOrzetlk valdszinilleg rovidebb és gyérebb volt sok emlds szbrzeténél.



2.1.3. Fajgazdagsag, elterjedés és gazdaspecifitas

A parazitdk nemcsak maguk képezik a foldi biodiverzitas jelentdés hanyadat, de
egyuttal gazdafajaikat is novekvd valtozatossagra szelektaljak. Ha tehat a
biodiverzitdas megbrzendd természeti érték, akkor ezen belul az éléskddék
diverzitasa is annak tekinthet6 (Roézsa 1992). A tetvek kérébdl a mai napi alig néhany
kihalt fajt ismerunk, és ezek is a gazdafaj kihalasa miatt haltak ki (lasd pl. Mey 1990).
Az egyetlen hazai probalkozas, amely természetvédelmi szempontbdl jelentds
parazitafajok felkutatasat célozta, Merkl et al. (2004) munkaja. A szerz6tarsaimmal a
kerecsen (Falco cherrug) fészkek rovarfaunajanak feltarasara vallalkoztunk, de
természetvédelmi szempontbdl kiiléndsen jelentds fajt nem tudtunk kimutatni.

Linnaeus (1758) mindossze egyetlen génuszba sorolt 23 tetlfajt nevezett
meg, ezzel szemben a ma ismert 303 génuszban a fajok és alfajok szama kozel
4500 (Price et al. 2003). Ezek leirasa — kevés kivételtdl eltekintve — kizardlag
morfologiai alapon tortént, ezért a faji és alfaji nevek jorészt ,morfologiai fajokra”
vagy ,morfolégiai alfajokra” vonatkoznak. A kevés rendelkezésre all6 genetikai
elemzés azonban azt mutatja, hogy a ,morfologiai fajok” rendszerint meglepden jol
illeszkednek a természetben valéban |Iétez6 bioldgiai fajokhoz (lasd példaul Johnson
et al. 2002a). A fajok leirasa természetesen még ma sem =zarult le, de ugy
becsulhetd, hogy a vilag tetlfajainak talan a felét, talan a tobbségét mar leirtak, és
Eurépaban mar alig akad ismeretlen tetiifaj (de lasd pl. Rékasi 1998). A nagytestd,
latvanyos madarfajok elég jol kutatottak, a legtdobb 0j faj a ragcsaldkrél és
énekesmadarakrol varhato.

A tetvek minden kontinensen elterjedtek, egyes fajaik még a nyilt 6ceanokon
is eléfordulnak. A szivotetvek egy csoportja, az Echinophthiridae csalad, fokakon és
rozmarokon (Pinnipedia) él, mig a viz ala merltlé madarak a Menoponidae és/vagy
Philopteridae csaladok fajaival fert6zottek.

A rendnek 4 jol elkulonult csoportja ismert, ezeket alrendeknek tekintjuk. A
szivotetvek (Anoplura) az elefanttetvekkel (Rhyncophthirina) alkotnak monofiletikus
csoportot, ezek ikerkladja a fonalascsapu tetvek (Ischnocera), mig a bunkdscsapu
tetvek (Amblycera) ez utdbbi kézds kladnak az ikerkladja. A korabbi taxondmiai
felfogas szerinti ,ragotetvek rendje” (= ,szér- és tolltetvek, Mallophaga”), mely az
Amblycera és Ischnocera alrendeket foglalta 6ssze, parafiletikus csoport, és igy
értelmét veszitette. A madarakon elterjedt négy csaladbdl harom a bunkéscsapuak

kozé tartozik. A Menoponidae csalad fajai valtozatos alaku és életmoédu tetvek, a



madarak minden rendjén el6fordulnak. A Laemobothriidae csalad kevéssé elterjedt,
fajai a daru-, gblya- és solyomalaku madarak nagytermet(, sok vért fogyaszto tetvei.
A Ricinidae csalad szintén fajokban szegény, nagytestl, és sok vérrel taplalkozé
csoport, de csak kolibriken és énekesmadarakon él. E csaladot a szuré-szivo
szajszerv jellemzi (Clay 1949a), de természetesen nem tartozik a szivotetvek
(Anoplura) alrendbe. A madarakon legelterjedtebb és legvaltozatosabb csoport a
fonalascsapuak alrendjébe tartozé Philopteridae csalad. Ezek vért gyakorlatilag nem
fogyasztanak, féként tollazat élettelen sdrijében rejtézkddnek, és piheszalakkal
taplalkoznak.

Valészinlileg minden madarfajon él egy vagy tobb tetiifaj, ugyanakkor az
eml6sok sok, viszonylag nagy csoportja (pl. deneveérek, cetek stb.) mentes a
tetvektél. A klasszikus parazitolégia tankdnyvek a tetveket szélséségesen
gazdaspecifikus parazitaként jellemzik. A rend a-taxonémiai feldolgozasaban

mindmaig alapvetd probléma, hogy

eqyeb Boopidas arszényesek, Ausztrilia, Uj-Guinea 7,54
Therodoxus owen!  sisakos kazudr, Uj-Guinea 1,1
Menoponidae rmadarak, kozropolita 67, 1043
Laemobothriidae rmadarak, kozmaopolita 1,20 Amblycera
Ricinidae rmadarak, kozropolita 3, 109
Gyropidas ragesalak, Dél-Amerika 9,98
I — Trimenoponidas erszényesek és ragosaldk, Del-am. g, 18
?--
" 1 _ egyéh Philopteridae madarak, kozropolita 137, 2738
1 —
I L Trichophilopterus babakotophilus lemurok, Madagaszkar 1,1 lschnocera
Trichodectidas ermldsdk, dusztalian kvl 19, 232
—— Haematomyzidae  elefartok és diszndk, afrika, Azsia 1,3 I Rhyncophthirina
— Anoplura emldsik, Ausztralian kival 49, 532 | Anoplura

1. abra. A tetvek fontosabb taxonjai, gazdaallataik (madarak és eml6sok kulon feltintetve),
az ismert génuszok és fajok szama, végul a négy alrend helyzete. A baloldali kladogram
csak az elagazasok sorrendjét jelzi, az aghosszakat nem illusztraltuk. A jobboldali kérdéjel a

valészini polifiletikus eredetre utal.
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sok szerzd eleve feltételezte a szigoru gazdaspecifitast, ezért ha egy génuszt egy
addig ismeretlen gazdafajrol gydjtottek, akkor szinte automatikusan uj fajnak
tekintették. Ez természetesen alapvetd hiba, hiszen ha a tetlifajokat a gazdafajok
alapjan véljuk definialni, akkor azutdn mar nem vizsgalhatjuk a természetben létez6
tetlifajok gazdaspecifitasat. A tetvek egyes fajai valdban csak egyetlen gazdafajrél
ismertek, mas fajok viszont szamos kulonb6zd, egymastol morfoldgiailag és
taxondémiailag is tavol all6 gazdafajon is eléfordulnak. igy példaul a Menacanthus
eurysternus faj eddig a verébalakuak (Passeriformes) és harkalyalakuak (Piciformes)
175 fajardl ismert. Hasonldképp, két kozelrokon faj, az Anatoecus icterodes és az A.
dentatus egymassal parhuzamosan fert6z sok tucat réce-, hattyu- és ludfajt
(Anseriformes). Igaz, ezek valdjaban ,morfologiai fajok” melyek akar szamos biologiai
fajt is tartalmazhatnak.

A gazdaspecifitdas elemzésében egy idejétmult és félrevezeté eszme a
természetben létezd fertbzések egy részét a puszta szokasjog alapjan ,normalis”
gazda-parazita kapcsolatnak, egy mas részét pedig ,nem-normalis” (,straggler’ vagy
.desertoer”) kapcsolatnak minésiteni (Roézsa 1993a). Helyes kérdés viszont azt
elemezni, hogy az adott tetiifaj képes-e Onfenntartdé népességet Iétrehozni a
kérdéses gazdafajon.

A gazdaspecifitast tobb kulonb6zé olyan korlat okozhatja, amely egymastol
fuggetlenll is akadalyozhatja az idegen gazdafajon valo elterjedést. Johnson et al.
(2002a) mindezt az amerikai gerléken elterjedt két génuszon vizsgaltak. A
Columbicola és a Physconelloides tetvek egyarant széles foldrajzi elterjedésliek, és
egy-egy fajuk akar tobb kuldnb6z6 gerlefajon is el6fordulhat. Egy-egy tetlfajon beldl
az eltér6 gazdafajok szerint, illetve az azonos gazdafaj eltéré foldrajzi helyzet(
allomanyai szerint is kialakulnak genetikailag eltéré tetl rasszok. A Columbicola
tetvek terjedése kevésbé szigoruan kotédik a fajon bellli szil6-utdéd és him-néstény
kapcsolatokhoz mert jobban terjednek kullancslegyeken valo foréziaval. Nem
meglepd tehat, hogy a Columbicola fajok rasszai kevésbé tukrozik az eltérd
gazdafajokon valé el6fordulast, mint a Physconelloides fajok rasszai, melyeknek az
idegen fajokra valo terjedési képessége erésebben korlatozott. A Columbicola tetvek
viszont nehezebben telepednek meg ujabb gazdafajon, ha az eltéré testméretli. Ezek
ugyanis els6ésorban az evez6- és farktollak felszini arkaiban lapulnak, ezért
kildndsen érzékenyek ezeknek az arkoknak az optimalis méretére, végsd soron

tehat a gazda testméretére (Bush et al. 2005). Ezzel szemben a Physconelloides
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tetvek a pihetollazatban élnek, és nagyon kulonbozé testméretli gazdaegyeden is
konnyen megtelepednek. A gazdaspecifitast tehat foként a fajok kozti atterjedésre
valo képesség hianya korlatozza a Physconelloides tetvek esetében, mig az
atterjedés utan az onfenntartd populacié létrehozasara valdé képesség hianya

korlatozza a Columbicola tetvek esetében.

2.1.4. Testtaj-specifitas

A tetvek nem egyenletesen oszlanak el a madar testének fellletén, hanem egyes
anatémiai régiokban sirlisdédnek, mashol ritkak vagy hianyoznak, ezt nevezik testtaj-
specifitasnak. El6fordulasuk részben azért testtaj-specifikus, mert eltavolitasuk a
testrél testtajankent eltéeré6 meértekl (Rézsa 1993b), és részben azért, mert a tetvek
maguk is szelektiven keresnek a madar tollazatanak egyes helyeket (pl. mert az
védettebb, vagy tobb taplalékot biztosit).

A madarak tetvei szinte mindig a tollazatban (de soha nem a tollazat kulsé
felszinén), vagy a tollazattal boritott b6ron élnek. A csupasz, tollatlan b6ron nem
fordulnak el6, mert onnan a madar konnyen eltavolithatna ket (kivéve talan a
pelikanok torokzacskdéjaban él6 Piagetiella fajokat). Néhany génusz, mint példaul a
Colpocephalum fajok, a még fejl6dé, ,tokos” evezétoll lagy csévéjébe Ureget ragnak,
majd az igy kialakult, csokkent méretl evez6toll csévéjének Uregében rejtbznek, és a
cséve nyilasan at jarnak ki a tollazatba taplalkozni.

A larvak gyakran kissé mas testtajspecifitast mutatnak, mint az imagok, és
kildndsen a peték elhelyezkedése szintén kulonbdzhet. A testtajspecifitas szoros
kapcsolatban &ll a tet(i alakjaval. igy példaul a szarny és a farok nagy tollain él6
tetvek rendszerint keskeny, hosszukas alakuak, és képesek e nagy tollak zaszléin az
agak kozti fellleti arkokban meglapulni. A nyakon és fejen él6 tetvek viszont széles,
ovalis potrohuk és haromszogletl fejuk miatt kdrte alakuak, 6ket a tollaszkodé madar
csorével nem érheti el. A tetvek egy masik csoportja a testet borité pihetollazatban
bujkal, 6k igen kicsiny, ovalis testl fajok. A Philopteridae csaladban a kulonb6zé
testtajspecifitassal jellemezhetd és kilonbdzé alaku tetvek egymassal parhuzamosan
toébb alkalommal is megjelentek (Smith 2001).

Az egyazon madarfajon egyutt él6 kulonbo6zd tetlfajok rendszerint eltérd

testtajakra specializalodnak, tehat testtaj-szegregaciét mutatnak (2.2. fejezet).
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2.1.5. Egyedfejlodés és genetikai hattér

Egyedfejlédésik kifejlés (epimorfézis), petéjuket serkének nevezzik, harom
larvastadiumuk van. Altalaban ivarosan szaporodnak, de az emlésdkén néhany
parthenogenetikus tetlifaj is ismert. A serkéket cementaldanyaggal rogzitik
szOrszalakra vagy tollcsévékre, ezek a kikelésig mintegy 4-10 napig fejlédnek. Az
egyes larvastadiumok idétartama egyre ndvekvo, altalaban 3-12 napig tart. Az imagé
stadium tartamat 1 hénapnyira becsulik, ekdzben a néstények napi 1 petét raknak.
Szaporodasi ratajuk mas rovarokhoz viszonyitva alacsonynak tinik. Az életciklus
minden szakasza a gazdaegyeden zajlik, és gyakran tdbb, egymast kovetd
generacio tagjai is egyazon madaron élnek.

A tetvek kromoszomai kicsinyek, és a kromoszomaszam alacsony (n=2-12).
Az els6 genetikai vizsgalatok azonban nem a nuklearis, hanem a mitokondrialis
genom egyes szakaszainak vizsgalatan alapultak, ami azért probléma, mert a tetvek
mitokondrialis genomja kivételesen variabilis (Johnson et al. 2003), és igy az
eredmények ellentmondasokat is tartalmaznak. A mitokondridlis genom egyes
szakaszai 0sszehasonlithatok a madarak mitokondridlis genomjanak homoldg
szakaszaival. A citokrdbm b gén egy szakaszat elemezve Page et al. (1998)
kimutattak, hogy e szakaszon a tetvek molekularis evolucidja mintegy 2-3-szor
gyorsabb, mint a madaraké. Ennek oka nemcsak a tetvek gyorsabb
generaciovaltasa, hanem talan az is, hogy naluk minden tovabbfert6zési esemény
egyuttjar a populacioméret beszikulésével (,bottleneck effect”).

Az ujabb torzsfa-rekonstrukciok soran mar tébb I6kuszt elemeznek, lehetdleg
nuklearis és mitokondridlis genombdl egyarant. igy ma mar hozzavetéleges képiink
van a rend fébb csoportjainak rokonsagi viszonyairdl (lasd pl. riboszomalis RNS
alapjan: Barker et al. 2002; mitokondridlis és nuklearis DNS alapjan: Johnson &
Whiting 2002).

Amint egyre jobban megismerjuk a tetvek és gazdaik molekularis torzsfait,
mind tdbb csoportban elemezhetjik a két torzsfa Osszerendezett avagy fluggetlen
voltat. Golyaalakuak (Ciconiiformes) és Philopteridae tetveik (Paterson et al. 2000),
valamint sarlésfecskék (Apodiformes) és Menoponidae tetveik (Page et al. 1998)
torzsfai kozott szignifikans hasonlosagot sikerult kimutatni, de nincs ilyen hasonlosag
a Brueelia (Philopteridae) tetvek és énekesmadar (Passerifromes) gazdaik torzsfai
kozott (Johnson et al. 2002b).
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2.1.6. Eletméd

Minden él6skodd jol korulhatarolt, szigetszerl éléhelyen, a gazdaegyeden(-ben) él. E
habitat-sziget természete alapvetéen kulonbozik a valosagos foldrajzi szigetek
jellegétél, hiszen létlik idében erbsen korlatozott, és ezért a parazitak legfeljebb
néhany generacionyi idétartamot tdlthetnek egyazon gazdan. A tovabbfertézés a
tetvek életmenetének rovid, de kockazatos pillanata, mely valdészinileg jelentds
szelekcios nyomast gyakorol minden fajra. A tetvekhez legkbzelebb allé Liposcelis
fatetvek nemcsak morfolégiai téren tinnek az ektoparazita életmddra
.preadaptaltnak”, hanem abbdl a szempontbdl is, hogy ,tovabbfertézésre” alkalmas
adaptacidkat kellett kifejleszteniik, mert jellemzd él6helyeik — korhadd fatuskok,
gerincesek fészkei stb. — térben jol elktlonult és rovid élettartamu habitat-szigetek.

A tetvek rendszerint a madarak kozti kozvetlen testi érintkezés kapcsan, és
kildndsen a szllé-utdéd kapcsolatban (Clayton & Tompkins 1994) terjednek. A szul6-
fioka kapcsolatban szamos alkalom adodik a tetvek tovabbjutasra, de a tetvek egy
része mégis a szildémadaron marad. Altaldban nem tudjuk, hogy mekkora az a
hanyad, amely tovabbfertdz, illetve amely helyben marad, mely fejlédési stadiumok
és melyik ivar milyen eséllyel dont a tovabbfert6zés illetve a helyben maradas
mellett, és hogy e dontések meghozatalanal milyen kornyezeti tényezb6ket vesznek
figyelembe.

Hillgarth (1996) facankakasok csudjét ragasztoval kente be, és igy kimutatta,
hogy a tetvek a parzas pillanatdban a kakas laban szaladnak at egyik madarrdél a
masikra. A kakukk (Cuculus canorus) és mas obligat koltésparazita fajok specifikus
tetvei kizarolag a kifejlett kakukkok kozti érintkezések, els6sorban nyilvan a parzas
soran terjednek (Brooke & Nakamura 1998).

Vannak masodlagos fertézési moédok, melyek a beteg vagy frissen elpusztult
madarrél térténé menekiilés esetén nyujtanak némi esélyt az életben maradasra. igy
példaul a bunkdscsapuak elhagyjak az elpusztult gazdaallatot, és szabadon koszalva
keresnek ujabb gazdat. Ennek a terjedési mdédnak a hatékonysagat eddig nem
vizsgaltak. A fonalascsapu tetvek olykor kullancslegyeken (Hippoboscidae) rogzitik
magukat ragoéikkal, hogy foretikus médon jussanak at Uj gazdakra (Keirans 1975).

Az eml6sok szivotetvei vert szivnak. A madarak tetveinek tulnyomo tobbségét
ado fonalascsapu fajok pihetollakat ragnak. Mas tollak, féként fedétollak, de még az
evez6- és farktollak tévénél is képz&dnek finom, piheszerl tollagak, amelyek nem

kapcsolddnak dssze zaszlova, természetesen ezt is leragjak. Az er6sebben fert6zott
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madarak a piheréteg lathatban nagy hanyadat elveszitik. A bunkdscsapuak
els6sorban a madarak bérén nagy mennyiségben képz6d6 hamtormelékkel és vérrel
taplalkoznak. A Menoponidae csalad fajai megragjak az éppen ndvekedd, tokos
tollakat, ezekbdl vérhez és mas él6 szdvetekhez jutnak. A Laemobothriidae és a
Ricinidae csaladok képviseldi vért fogyasztanak.

Egyes tetvek tobbé-kevésbé ragadozok lehetnek, de ennek mértékét nem
ismerjuk. Néhany esetben atkak és rovarok kitintoredékeit ismerték fel a gyomorban
(Oniki & Butler 1989). Anekdotikus informaciok alapjan valdszinUsithetd, hogy a
serkékre és tetllarvakra jelentés predacios nyomast gyakorolnak akar a mas fajba,
akar az azonos fajba tartozo kifejlett tetvek is (Durden 1987). Elképzelhetd, hogy a
serkék szigorubb testtaj-specifitasa és a gyakran igen kulonds nyulvanyokkal
mintazott operkulumai részben a predacio elharitasat szolgaljak.

A madarak bére és tollazata igen meleg és szaraz él6hely, ezért a fajok
tobbsége — mely vért nem fogyaszt — szamara korlatozo tényezd lehet a vizhiany.
Psocoptera 6seikhez hasonléan sok fonalascsapu tetiinél és egyes bunkdscsapu
fajoknal is a nyelven fuggéleges kitinnyulvanyok (szkleritek) helyezkednek el a
labrum és a labium kozott, melyek lehetévé teszik a levegé paratartalmanak
hatékony felvételét (Rudolph 1982).

A fonalascsapuak tobbsége, és a bunkdscsapuak néhany faja Rickettsia-szer(
baktérium-fert6zéseket hordoz. Az eml6sok tetvei kdzt a baktériumok hianyoznak a
Trichodectidae csaladbdl, de jelen vannak a Rhyncophthirina és az Anoplura
alrendekben. A petesejten at, transzovarialis fert6zéssel jutnak a kovetkezé
generacio tagjaiba, és bakteriocitanak (vagy micetocitanak) nevezett, e célra
specializalt sejtekben élnek. Minden jel szerint szimbiontdk, a tollevé fajoknal
szerepuk van a nehezen bonthaté keratin emésztésében, a vérszivo fajoknal talan

vitaminokat szintetizalnak (Reed & Hafner 2002).

2.1.7. A kils6 kornyezeti tényez6k hatasa a tetvességre

A kozelmultig elterjedt nézet volt, hogy a madarak tollazatan bellil a hémérséklet és a
paratartalom annyira allandd, hogy a kuilsé (tehat a madaron kivili) kérnyezeti
tényez6k hatasa elhanyagolhatd. Moyer et al. (2002) azonban kimutattak, hogy a

tollazaton kivuli és beluli paratartalom szorosan 6sszeflgg, és a gerlék és galambok
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fonalascsapu tetveinek prevalenciaja® és intenzitasa* terepen és laborkisérletekben
egyarant erésen fugg a légkor paratartalmatol. Nem tudjuk, hogy eredményeik
mennyire altalanosithatdk. A tetliokoldgiai kutatasok egyik nagy problémaja, hogy a
legtobb kisérletes vizsgalat fonalascsapuakon torténik, mikozben a bunkdscsapuak
eletmddja azokétdl sok vonasban eltér6. Mégis elképzelhetd, hogy a jelenség
altalanos, hiszen a nagyon szaraz habitatban él6 fajok, mint példaul a tuzokfélek
(Otididae) és a pusztaityukfélék (Pteroclidae) csaladjainak képvisel6i, aranytalanul
kevés tetlfajt hordoznak a vellk dsszehasonlithaté csaladokhoz képest. Masrészt
viszont a fauna listdk alapjan ugy tinik, hogy a viz ala merulé madarakon (bar tobb
jelentés csoport kivételével) fajokban kevés tetiifaj él. igy példaul a pingvinfélék
(Spheniscidae), vagy a hazai faunabdl a vocsokfélék (Podicipedidae), a
kormoranfélék (Phalacrocoracidae), a halaszsas (Pandion haliaetus), a jégmadar
(Alcedo atthis), vagy a vizirigé (Cinclus cinclus) rendre kevesebb tetlifaj gazdaja,
mint a vellk 6sszevethet6 rokon taxonok. A tetvek csdkkent fajgazdagsaga a szaraz
éléhelyeken él6 és viz ala merul6 madarakon azonban ma még csak anekdotikus

ismeret, egzakt vizsgalatok nem torténtek.

2.1.8. Tetvesség hatasa a gazdaallatokra

Er6s fert6zés esetén a Philopteridae csalad fajai szamottevé mértékben fogyasztjak
el a tollazat piherétegét, anélkul, hogy a madar testén (a konturtollak kilsé fellletén)
ebbdl barmi is latszana. Vadon él6 hazigalambok (Columba livia) ennek hatasara
jelentésen (8,5%) ndvelik anyagcseréjuket, mert poétolni kényszertlnek a romlo
hdszigetelés miatti héveszteséget (Booth et al. 1993).

A mechanikai karok masik formaja inkdbb a Menoponidae csalad fajait
jellemzi, melyek megragjak a fejl6dé tollak csévéjét, és igy tobbé-kevésbé karosodott
evezl6- és farktollak megjelenését okozzak. A Machaerilaemus malleus a flstifecske
(Hirundo rustica) fejl6dé farktollanak zaszlojara rag szamottevd lyukakat (Kose &
Mgller 1999; Pap 2005), a Colpocephalum és a hasonlé életmdédu génuszok
fert6zései pedig teljes evezd- és farktollak elvesztéséhez vezetnek.

A bunkéscsapuak tdbb-kevesebb vért fogyasztanak, akar a fejl6dé tollcsévék

megragasa altal, akar — a Ricinidae csaladban — szuro-szivd szajszervikkel. Az

3 A prevalencia (%) a fert6z6tt egyedek aranya a populaciéban ill. az azt reprezentalé mintaban.

4 Az intenzitas a parazitak egyedszama fertézott gazdan. Ertéke 1 vagy annal nagyobb szam.
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okozott vérveszteség mértékét és hatasat nem ismerjik. A sok vért fogyaszto fajok
azonban alkalmasak lehetnek arra, hogy virusokat, baktériumokat, vagy akar allati
parazitadkat is terjesszenek madarak kozott. igy példaul a hattyuk szivében é16
Sarconema eurycerca (Filarioidea: Nematoda) mikroszkdpikus larvai — a mikrofilariak
— a madar vérében keringenek, majd ezeket egy bunkdscsapu tetl, a Trinoton
anserinum viszi at egy kovetkez6 madarra (Cohen et al. 1991). Barlett (1993)
llealaki madarak mikrofilariait vizsgalva tobb bunkdscsapu fajban, de néhany
fonalascsapu tetlben is talalt életképes féreglarvakat. Tudjuk tehat, hogy tetvek
elvinetnek mikrofilaridkat a fert6zo6tt madarrdl, de nem tudjuk még, hogy ezt a
fert6zést valdban atadhatjak-e egy ujabb madarnak.

A parvalasztasi preferenciak, vagy példaul a csoportos allatok hajlama a
fert6zott fajtarsak kikozositésére olyan magatartasi adaptaciok, melyek részben a
ragalyos fertézések elkerllését szolgaljak. Ha a madar a parvalasztas soran nem-
fert6zott fajtarsat valaszt, akkor ndveli esélyét annak, hogy (1) utédai jo rezisztencia-
allélokat oOrokolnek, hogy (2) 6 maga nem fert6z6dik a parzas és altalaban a
parkapcsolat soran, és végul, hogy (3) parja j6 ivadékgondozd partnernek bizonyul
majd (Hamilton & Zuk 1982; Mgller 1990; Clayton 1991a). Keveset tudunk arrdl, hogy
a tetvek szerepet jatszanak-e a madarak parvalasztasaban, és ha igen, akkor a
madarak milyen bélyegek alapjan itélik meg egymas fert6zottségeét. Clayton (1990)
szerint a hazigalamb tojok preferaljak a kevésbé fert6zott himeket, és a fert6zottség
mértékét valdszinileg a tolldszkodas intenzitasa alapjan becsilik. Kose et al. (1999)
szerint a fustifecskében a farktollak fehér foltjainak nagyobb méretét preferald ivari
szelekcio folyik. Mivel a fehér fellulet némileg kedvezébb a tollakat rago tetvek
szamara, mint a fekete felllet (a melanintél keményebb a toll), ez a szignal talan a

hatranyelv (Zahavi 1975) alapjan értelmezheté.

2.1.9. Madarak tetvek elleni védelme és a tetvek kitérési valaszreakcioi

Ha a fert6zést nem sikerult elkerllni, akkor a madar megkisérelheti kulonféle
védekezési reakciokkal kiirtani a tollazataban él6 tetveket. Ugy tiinik, hogy a tetvekre
hato legjelentésebb predaciés nyomast a gazdamadarak mechanikai onvédelme
jelenti (Clayton 1991b). A madarak csérukkel tollaszkodnak és labukkal vakarodznak.
E viselkedésformak részben a tetvekre valé vadaszatnak tekintheték. A vadon élé
madarak a nappal mintegy 10%-ban (0,3 %-25,4 %) tolldszkodnak és vakarddznak
(Cotgreave & Clayton 1994).
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A fej és nyak felilete nem érhetd el a csérrel, ezért a madar ezt labaval
vakarja. Ez azonban a tollaszkodasnal kevésbé hatékony méd a tetvek
eltavolitasara, legalabbis ezt sugallja a fej-specifikus tetvek nagy mérete és széles
alakja. Clayton & Cotgreave (1993) fajok kozti dsszehasonlité elemzésben kimutatta,
hogy a kuléndsen nagy csérii madarak (pl. tukan, gulipan, pelikan fajok) csérik
tollaszkodasra valo viszonylagos alkalmatlansagat ugy kompenzaljak, hogy a labbal
valé vakarodzas aranyat novelik a csorrel valo tollaszkodas karara. A fej és a nyak
védelme sok madarfajpan megoldddik, ha a madar egy alkalmas szexualis vagy
szocialis partnerre tesz szert, mely csérével kurkassza partnere nyakat és fejét.

A tollaszkodas el6l vald kitérésre szolgald adaptaciok a tetvek testtaj-
specifitasa, testmérete, alakja, rejt6észine, a tollazat alkalmas zugaiban vald
rejtbzkddés képessége, valamint a fény eldli menekullés. A tollaszkodas sok fajban
kisérletesen gatolhatd, példaul egy ,csippent6” (egy C alakban meghajlitott drot,
melynek veégeit a galamb orrnyilasaiban rogzitve akadalyozza csérkavak pontos
zarédasat, Clayton 1991b), vagy a fels6 csérkava hegyének 1-2 milliméternyi
csonkitasa révén (Rézsa 1993b). A csérével tollaszkodni képtelen madaron nemcsak
a tetvek mennyisége né meg ugrasszerien, de az atlagos testmérete is. Mindezt azt
jelzi, hogy a tollaszkodas igen erbteljes iranyité szelekciot fejt ki a tetvek méretének
csokkentésére, és a tollaszkodas hianya mar néhany generacion (1-2 hénapon) belul
is mérhetd mikroevolucios valtozasokat eredményez (Clayton et al. 1999).

Kbézismert, hogy a tollaszkodas egyik funkcidja a farktémirigy (glandula
uropygii) altal képzett zsir felhnordasa a tollazatra. Korantsem minden madarban van
farktémirigy. A struccok (Struthionidae), nanduk (Rheidae), kazuarok (Casuariidae),
tuzokok (Otididae), galambok (Columbidae), papagajok (Psittacidae), bagolyfecskék
(Podargidae), és harkalyok (Picidae) sok fajabdl hianyzik. Léte vagy hianya olykor —
példaul a hazigalambnal — még fajon belll is valtozé. A mirigyvaladék nem csak
zsirokat tartalmaz, hanem antibakterialis hatéanyagokat is, és in vitro kisérletben a
tetvek ellen is hatasosnak tlnik (Moyer et al. 2003).

Sok madar idegen kémiai hatéanyagokkal kezeli tollazatat. Ennek egy
latvanyos modja a hangyazas, mely eddig mintegy kétszaz madarfaj esetében
ismert, sajatos védekezési mod. Ennek ektoparazita fert6zések elleni hatasara eddig
kevés adat utal. Sok madar hasznal aromas novényeket a fészek bélésében, de
ezek esetleges inszekticid vagy repellens hatasa nem kielégitéen ismert (Moyer &
Clayton 2003).
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A madarak gyakran napoznak, vagy porban, vizben flirdenek, és mert a
kuldnodsen szaraz vagy kulondsen nedves tollazat a tetvek szamara hatranyos tanik,
felmerdl a gyanu, hogy e viselkedésmoddok is védelmet nyujthatnak a tetvek ellen.
Err6l ma még alig tudunk valamit, jobbara még az is feltaratlan, hogy a madarak mely
taxonjaiban milyen flrdési mdédok fordulnak el6. Pedig vannak taxondmiailag
determinalt mintazatok, hiszen példaul a galambalakuak (Columbiformes) sosem
fUrdenek porban.

A vérszivo izeltldbuak altalaban nyalat juttatnak a sebbe, hogy kulonbdzé
hatbanyagokkal érzéstelenitsenek és manipuladljak a helyi vérkeringést. Ezért az
izeltlabuak vérszivasaval szemben rendszerint lehetséges az immunoldgiai védelem,
ahogyan példaul a szivotetvek és az eml6sok kapcsolataban is régota ismert
(Colwell & Himsl-Rayner 2002), hiszen az immunvalasz kicsaphatja a nyal
hatéanyagait. Nyilvan a madarak is mutathatnak immunvalaszt a bunkdscsapu

tetvekkel szemben, bar ezt kozvetlenul még senki sem vizsgalta.

2.1.10. Tetvek és az emberi faj korai torténete

A haj- és ruhatetl (Pediculus humanus ssp.) legkdzelebbi rokona a csimpanzon élé
Pediculus schaeffi Fahrenholz, 1910. Esszer(i ezért azt feltételezniink, hogy e tetvek
nem az evoluciés kozelmultban tortént gazdavaltassal kerultek az emberi fajra,
hanem G6seik az ember és a csimpanz kozos 6seként szolgaldo korai Hominidak
parazitai voltak. E tetvek kutatdsanak eredményei tehat érdekes adalékokkal
szolgalhatnak az emberi faj prehisztorikus torténetérdl is.

A kozelmultban Reed et al. (2004) molekularis vizsgalatok alapjan
megmutatta, hogy a modern Pediculus humanus két genetikailag jol elkulonuilt
kladbol all. Ezek egyike amerikai, és csak fejtetvek alkotjak, masika viszont
globalisan elterjedt, és fejtetvek valamint ruhatetvek egyutt alkotjak. Ez utébbi klad
mintegy 100.000 évvel ezelbtt atesett egy jelentés populacioméret-beszikulésen
(bottleneck), amely id6ben egybeesik a modern emberi faj torténetében kimutathato
hasonlé eseménnyel. A két klad egymastdl valé elkildonulése mintegy 1,18 millid
evvel ezelbttre tehetd, vagyis egy nagysagrenddel megeldzi a modern Homo sapiens
kialakulasat®. A szerzdk szerint valésziniitlen, hogy a tetvek e két kladja sokaig

egyutt fordult volna el6 azonos gazdapopulacién. Mindez inkabb azt jelzi, hogy a

5 Valoészinlnek latszik, hogy e két klad két jol elkuloniilt bioldgiai fajt reprezental.
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modern Homo sapiens az Afrikabdl vald kiaramlasa és globalis elterjedése utan mas
kontinensen (talan Kelet-Azsidban) kdzvetlen testi kontaktusba keriilhetett az
archaikus Homo erectus képvisel6ivel. Nem sokkal e cikk megjelenése utan fedezték
fel Délkelet-Azsidban a Homo florensis leleteket. Ekkor kideriilt, hogy a Flores
szigeten (Indonéz szigetvilag) ez a Homo erectus-t6l szarmazoé archaikus emberfaj
még a kozelmultban (38.000-18.000 éve) is egyutt fordult el6 a modern Homo
sapiens-szel (Brown et al. 2004; Morwood et al. 2004).

A fejtetG (Pediculus humanus capitis) és ruhatetid (Pediculus humanus
humanus) két olyan forma, melyek dkotipus, alfaj vagy faj volta maig erésen vitatott
(Leo et al. 2002; Leo et al. 2005). Erdekes adalék azonban fajunk torténetéhez, hogy
a keét forma elkulonulése nagyjabol az emberi ruhazkodas megjelenésével
egyidében, mintegy 72.000 (£42.000) évvel ezelbtt tortént (Kittler et al. 2003).
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2. abra. Reed et al. (2004) interpretacioja az emberi fajok (szirke mezdk) és a Pediculus

humanus két nagy kladja (fekete vonalak) eredetérdl.
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2.2. A testtaj-szegregaciéo kialakulasanak egy lehetséges evolucios

mechanizmusa®

Az egyazon madarfajon egyutt él6 kilonbdzé tetlifajok rendszerint eltérd testtajakra
specializalédnak, tehat testtaj-szegregaciot mutatnak. Ez nemcsak a tetvesség
esetében, de szinte minden mas él6skod6-egyuttesben is alapvetd mintazat.
Prébaltak ezt a taplalékforrasokért folyd kompeticiéval magyarazni (Clay 1949b;
Marshall 1981), csakhogy pl. a vért szivd fajok ugyanazt a taplalékforrast
fogyasztjak, akar térben elkulonlltek egymastol, akar nem. Rohde (1991) szerint a
testtaj-szegregacio adaptiv értéke az egyutt él6 rokon parazita-fajok kozti szexualis
izolacio és a nemi partnerek egymasra talalasa. Ennek némileg ellentmond, hogy
ilyen szegregaciot mutatnak a parthenogenetikus és a fejlédési ciklusuk ivartalan
szakaszaban |évd parazitak is. Tetvek esetében pl. éppen a pete stadium mutat
legmarkansabb térbeli szegregaciot (Baum 1968), noha a serkék természetesen nem
taplalkoznak és nem keresnek nemi partnert.
Tarsszerz6mmel kidolgoztunk egy szamitogépes modellt, mely leirja a testtaj-
flugg a taplalkozasi vagy szexualis kapcsolatoktol, mert a parazita-fajok kozt csak a
gazdafaj védekezése altal kozvetitett, indirekt kapcsolatot illusztral. Egyedi alapu
(»individual-based”) modellezéssel abrazoltuk egy gazdafaj és a rajta él6 két
parazitafaj evolucidjat. A gazdanak mindossze két anatomiailag elkilondlt testtaja
volt, a parazitak populacidinak novekedéseét pedig kizardlag a gazdak védekezése
korlatozta. A szimulacidkat generalista parazita fajokkal inditottuk, melyek a gazda
védekezése — mint predaci6 — hatasara testtaj-specifitast fejlesztettek. A gazda-
populaciét a védekezés hatékonysaganak maximalizalasara szelektaltuk.
Modellunkben:
1. a gazdak eltér6 vedekezési moédokkal csokkenthetik az eltérd testtajakon él6
parazitak egyedszamat;
2. az eltérd testtajakon él6 parazitak kilonbdzé kitérési mdédokkal kerulhetik el

gazda tamadasait;

6 Atirva és réviditve az alabbi cikk alapjan: Reiczigel, J., & Rozsa, L. 1998. Host-mediated site-segregation of ectoparasites: an

individual-based simulation study. Journal of Parasitology, 84, 491-498.
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3. mind a gazda védekezésnek, mind pedig a parazita elkerulési mdédoknak
valtozatos genetikai hattere van;

4. a gazdak védekezése egyre hatékonyabb elkertlési mddokra szelektalja a
parazitakat;

5. a parazitdk szaporodasa egyre hatékonyabb védekezésre szelektalja a
gazdakat;

6. negativ cserearany all fent a parazitak elkerulési képességeiben az egyik
illetve masik testtjon;

7. és negativ cserearany all fent a gazdak védekezési képességeiben az egyik
illetve masik testtajon.

A gazda védekezése testtaj-specifitas kialakitasara szelektalta a parazitakat.
A parazitak véletlenszerlien specializalodtak azonos, vagy kulonb6zd testtajakra.
Megmutattuk, hogy az elébbi esetben instabil helyzet jon létre, amely az egyik
parazita-faj kihalasaval végz8dik, mig az utébbi esetben a parazita-fajok egyuttélése
stabilizalodik. A testtaj-szegregacio itt tehat egy fajszelekcios szintl mechanizmus
hatasara valt a tulél6 parazita-egyuttesek altalanos jellemzéjéve.

Mi mikodteti e fajszelekciés mechanizmust? Egyrészt a 6. és 7. pontban
emlitett negativ cserearanyok. Ha egy parazita populacié mikroevoluciés folyamatok
altal fokozza az egyik testtajon valo tulélési képességét, akkor ezzel bizonyos
mértékig csOkkenti a masik testtajon mutatott hasonld képességét. Hasonloképp, ha
a gazdapopulacié fokozza az egyik testtaj védelmét (pl. tobb eréforrast allokal e
célra), akkor szikségképpen csokkenti a masik testtaj védelmét (kevesebb eréforrast
allokal e célra). Ezekutan, ha a két parazita-faj véletlentl kulonbozé testtajakra
specializalédott, akkor a gazdafaj védekezési specializacidja jellegzetes ingadozast
mutat; mindig annak a testtajnak védelmét erdsiti, amelyen tébb parazita éppen tébb
parazita él. Ezért aztan a masik testtaj védelme gyengul, és hamarosan mar azon él
tobb parazita stb. Ha viszont mindkét parazita-faj azonos testtajra specializalodott
(ennek esélye modellunkben 0,5), akkor a gazda folyamatosan e testtaj védelmét
erbsitette, és az egyik parazita-faj véletlen ,mintavételi hibak” halmozédasanak
eredményeként szukségszerlen kihalt. E kihalasi mechanizmus azonos a
populaciégenetikabol ismert genetikai drift mechanizmussal, amely kisméreti

populaciokban az allél-valtozatok kihalasaért felel6s.
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3. abra. Egy testtaj-szegregaciét eredményez6é szimulaciés futas jellegzetes képe.

Magyarazat a szovegben.

A fenti feltételek talan komplikaltnak tiinhetnek, de bioldgiailag valészerlek, és
szamos természetes ektoparazita egyuttest jellemezhetnek. Nemcsak a tetvek
esetében tlinik e szegregacidos mechanizmus realisztikusnak, de a kdzelmultban pl.
ilyen elven mikodo testtaj-szegregaciot irtak le denevéreken egyuttélé ektoparazita
légyfajok esetében is (ter Hofstede 2004).
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2.3. A gazda csoportos életmoédjanak hatasa a tetvességre: esettanulmany két
varjufajon’

2.3.1. Bevezetés

A telepesen fészkel6 és csoportosan él6 madarakon vélhetéen tobb él6skddd él,
mint a territoridlisan koltd és kevéssé csoportosuld madarakon, hiszen a
gazdaegyedek térbeli kdzelsége kedvez a parazitdk terjedésének. E hipotézis
tesztelésére két kozelrokon varjufaj tetl fertézottségét, melyek kdzil a vetési varju
(Corvus frugilegus) inkabb csoportos, mig a dolmanyos varju (Corvus coroce cornix)
inkabb maganyos életmodot él (Madge & Burn 1993). Elemeztik a tetvek
abundancidjat és fajgazdagsagat, valamint a gyakorisagi eloszlasok alakjat és az
ivararanyokat. Mindkét varjufajon 5-5 tetlfajt talaltunk, melyek ugyanazt az 5 génuszt
képvisel6 fajparok vagy populacio-parok.

Az azonos faju és egyazon gazdaegyeden él6 parazitakat ,infrapopulacié”™-nak
nevezzuk. Az azonos faju infrapopulaciok egy metapopulaciét alkotnak (Margolis et
al. 1982). A bolhak, kullancslegyek, és atkak abundancidja gyakran novekszik a
fészkel6telepeken a maganyosan kolté fajtarsakhoz viszonyitva (Brown & Brown
1986; Shields & Crook 1987; Duffy 1991; Chapman & George 1991; Loye & Carroll
1991), ezzel szemben mas vizsgalatok nem talaltak ilyen Osszefliggést (Rogers,
Robertson & Stutchbury 1991). A gazdaegyedek kdzelsége elbsegitheti e kdrokozdék
terjedését, mert ezek a gazdat elhagyva, szabadon koszalva kutatnak Uj gazdak
utan. A tetvek viszont els6sorban a gazdak kozti kozvetlen testi érintkezéssel
terjednek.

A mintaban el6forduléd leggyakoribb génuszok (Myrsidea, Philopterus,
Brueelia) esetében mar korabban is dokumentaltak a nem-egyensulyi (0,5-t61 eltér)
ivararanyokat (Wheeler & Threlfall 1986; Clayton, Gregory & Price 1992). Ezért a
varjak tetvei lehet6séget adnak a nem-egyensulyi ivararanyok és a gazda
szocialitasa kozti esetleges kapcsolat elemzésére.

Dolgozatunkban a tetvesség alabbi mutatdkat hasonlitjuk 6ssze a két gazdafaj
kozott:

1. a kongenerikus fert6zések prevalenciaja;

2. a kongenerikus infrapopulaciok egyedszama (csak imagok)

7 Atirva és roviditve az alabbi cikk alapjan: Rézsa L., Rékasi J. & Reiczigel J. 1996. Relationship of host coloniality to the

population ecology of avian lice (Insecta: Phthiraptera). Journal of Animal Ecology, 65, 242-248.
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3. a gazda-egyedenkeénti tetli-egylttesek fajgazdagsaga;

4. az egyes metapopulaciok gyakorisagi eloszlasa. A parazitak gyakorisagi
eloszlasa rendszerint aggregalt: sok gazdan kevés parazita, kevés gazdan viszont
sok parazita él (Crofton 1971). Az aggregaltsag mértéke sok tényezd, koztuk a
tovabbfert6zés esélyének figgvénye (Anderson & May 1985).

Clayton et al. (1992) szerint a tetvek nem-egyensulyi ivararanyai valészinlleg
a lokalis ivari versengésre (LMC) vezethetbk vissza. LMC akkor alakul ki, ha a
populacié sok, egymastol részben elszigetelt részre szakad, ahol a beltenyésztés
jelentés (Hamilton 1967). llyenkor a ndstények azaltal maximalizaljak szaporodasi
sikerlket, hogy utddaik k6zott csdkkentik az er6sebben versengd ivar (rendszerint a
him) aranyat. Ha a madarak tetveinél is LMC okozza a nem-egyensulyi
ivararanyokat, akkor az alabbi két predikciot tehetjuk:

5. A nagyobb infrapopulacidk nagyobb eséllyel erednek tdbbszords
fertbzésekbdl, ezért itt a tetvek parzasi rendszere varhatéan kozelebb all a
véletlenszeriihoz, tehat kevésbé beltenyésztett mint a kisebb infrapopulaciokban.
Ezért a kisebb infrapopulaciékban 0,5-t6l jobban eltérd ivararanyokat varunk.

6. A kevésbé szocialis gazdafaj esetében az infrapopulaciok izolaltabbak, és

ezert itt 0,5-t61 jobban eltérd ivararanyokat varunk.

2.3.2. Anyag és modszer

Magyarorszag és Romania faunisztikai vizsgalata soran 89 dolmanyos varju és 37
vetési varju fertézottségét vizsgaltdk meg (Rékasi 1973; 1978; 1984; 1986; 1991;
1993; Rékasi & Kiss 1977; 1980; 1984 valamint publikalatlan adatok). A madarak
zOomeét |6ttek, néhany példany véletlenszerlen (pl. auté altal elltve) kerllt kézre. A
tetveket a tollazat szabad szemmel valé atvizsgalasa soran, csipesszel gy(jtotték és
70%-0s alkoholban taroltak.

Az alabbi paramétereket és statisztikai eljarasokat hasznaltuk.

1. Prevalencia (fert6zott madarak / megvizsgalt madarak). Az azonos
génuszba tartozo, de eltérd gazdafajokrél szarmazé mintak értékeit x> probaval
hasonlitottuk 6ssze.

2. A kongenerikus infrapopulaciék méretének 0Osszehasonlitasahoz Mann-

Whitney U-tesztet hasznaltunk.
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3. A tetvesség gazdaegyedenkénti fajgazdagsaga. A madaregyedeket
fajgazdagsagi osztalyokba soroltuk, majd ezen osztalyok kozti eloszlasaikat Xz
prébaval hasonlitottuk 6ssze.

4. A Myrsidea tetvek egyes varjufajokon tapasztalt gyakorisagi eloszlasait a
negativ binomialis eloszlashoz val6 illesztéssel jellemeztik (maximum likelihood
method: Bliss & Fisher 1953). Az aggregaltsag mértékélul az elméleti eloszlas k
kitevSjét hasznaltuk. X? prébaval hasonlitottuk 6ssze a Myrsidea cornicis dolmanyos
varjun, illetve a M. isostoma vetési varjun tapasztalt eloszlasait. A Philopterus tetvek
eloszlasait a két gazdafaj kozott hasonldé mdédon vetettuk Ossze. A tobbi tetlfaj
eloszlasait a kis példanyszamaik miatt nem lehetett 6sszehasonlitani.

Mivel a fenti két 2 proba soran a gyakorisag varhaté értékei egyes cellakban
jéval 5 alatt voltak, ezért az eltérések szignifikancigjat Monte Carlo szimulaciokkal
(2000 randomizacid) is elemeztik. A Monte Carlo szignifikancia szintek megegyeztek
az el6z6 eredményekkel. Megjegyezzuk, hogy a fertézottség fenti jellemzbi nem
fuggetlenek egymastol.

5., 6. A Myrsidea és Philopterus ivararanyok elemzéséhez el6szor
O0sszevontuk az azonos gazda-parazita fajparba tartozé és azonos infrapopulacio-
mérettel jellemezhetd tetveket. Ezzel csokkentettik a fertézottség alacsony
mértékénél sziukségszerl ,zaj” szintjét. Mivel a gazdafajonként eltéer§ tetl-
ivararanyokat akartuk felderiteni, mikdzben az infrapopulacidméret hatasat is
feltételeztik, egy variancia-kovariancia elemzést végeztiink, ahol a gazdafaj és a
parazita génusz faktorként, az infrapopulacio-méret pedig kovariansként szerepelt. A
kovarians hatasa a faktorok el6tt szerepelt. Ezzel lehetbévé valt, hogy az
infrapopulacié-méret hatasat kiszlrve hasonlithassuk 6ssze a fajokat. Végul a
rezidualisok eloszlasat elemeztik.

A statisztikai tesztek kétoldalasak.

2.3.3. Eredmények
Ugyanaz az 5 tetli génusz fordult el6 mindkét gazdafajon (l. tablazat). Két
kongenerikus fajpar (Myrsidea spp. €s Philopterus spp.) példanyszama volt elég
nagy ahhoz, hogy valamennyi elemzésben szerepeljen.

1. A 89 dolmanyos varju 53%-a (47) volt fert6zott imago tetlvel, mig a 37

vetési varju 92%-a (34) mutatott hasonld fertézést. Génuszonként kulon vizsgalt

26



prevalencia szignifikansan nagyobbnak bizonyult a vetési varjun a Myrsidea,
Philopterus, Brueelia és Colpocephalum fajok esetében (X2=18,18, df=1, p<0,01;
v?=4,78, df=1, p<0,03; ¢?=32,32, df=1, p<0,01; x*=19,25, df=1, p<0,01, sorrendben).
A Menacanthus prevalencia nem kiildnbdzétt (x2=0,00 , df=1, p>0,96) a két varjufaj
kozott.

2. Ezzel szemben a Myrsidea és Philopterus infrapopulaciok mérete — tehat a
fert6zés intenzitasa — nem mutatott szignifikans eltérést (Mann-Whitney teszt,
U=286,0, p>0,33; illetve U=340,5, p>.56), mig a tdbbi génuszra ez a kis minta-
elemszamok miatt nem volt tesztelhetd.

3. A dolmanyos varjak egyedi fert6zottségének fajgazdagsaga atlagosan 0,81
volt, mig a vetési varjaké 2,08 (a fertézetlen madarak nulla értékeit is beszamitva). A

két varjufaj egyedeinek a fert6zések fajgazdagsagi osztalyai kozt valé eloszlasa

szignifikansan kilénbdz6 (x2=32,59, df=4, p<0,001).

44
W vetesi varjd

40 | B dolmanyos v,

fajgazdagsag osztalyok

4. abra. A vetési és dolmanyos varjak egyedszamainak megoszlasa a tetvesség

fajgazdagsagi kategoriak kozott.

4. A Myrsidea és Philopterus gyakoriagi eloszlasi nagyobb aggregaltsagot
mutattak a dolmanyos varjakon (M. cornicis : k =0,10, df=8 és P. ocellatus k=0,11,
df=8), mint a vetési varjakon (M. isostoma: k=0,19, df=8 és P. atratus k=0,16, df=8).

AZ eloszlasok alakjanak kulonbsége szignifikans volt a Myrsidea génuszban
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(x2=29,05, df=7, p<0,001), mig a Philopterus génuszban nem volt szignifikans
(x2=12,87, df=7, p<0,08).
5., 6. A Myrsidea és Philopterus ivararanyok ndéstény-tulsulyt mutattak (1.

tablazat). Az ivararany (a himek aranya az 6sszes imago kozoétt) az infrapopulacio-
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5. dbra. Vetési varju (fekete) és dolmanyos varju (szlrke) tolltetvek szubpopulaciéinak
ivararanya (fehér folt=mindkét varjufaj, atfedésben) a fert6zéttség intenzitasanak
fuggvényében. Fent a Myrsidea, lent a Philopterus tetvek szubpopulacidinak ivararanya. Az
egyenesek az ivararany és az intenzitas Osszefliggésének modelljei, melyek mindkét
parazita génusz adatait Osszevonva késziltek (folyamatos: vetési varju, szaggatott:
dolmanyos varju). A parazita ivararany mindkét gazdafajpan intenzitas-fliggé, de az

Osszefliggés lefutasa kulonb6zé a két gazdafajban.

mérettel novekedett (5. abra, F=5,41, df=1, 52, p<0,02). Az ivararanyok kdzelebb
alltak az egyensulyi 0,5-0s aranyhoz a vetési varjak tetvei esetében, és

széls6ségesebben eltértek attdl a dolmanyos varjak tetveinél (F=4,15, df=1, 52,
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p<0,05). Sem a tetli-génusz, sem a tetli-génusz és a gazdafaj kozti interakcié nem
bizonyult szignifikans faktornak (F=0,98, df=1, 52, p>0,32; és F=0,03, df=1, 52,
p>0,86, sorrendben). Ezért a Myrsidea és Philopterus génuszok adatait 6sszevontuk,

de ez az ivararany-intenzitas osszefliggés szignifikancigjat nem valtoztatta. A

rezidualisok normalis eloszlast mutattak (y2=4,65, df=5, p>0,46). Az extrém értékek
eltavolitasa (intenzitds>40) nem valtoztatott az eredményen; a gazdafaj szignifikans

hatasa tehat nem néhany kivételesen fert6zott egyed altal okozott mitermék.

2.3.4. Megbeszélés

Varakozasainknak megfeleléen a tetvesség — O6sszességében vagy fajparonként
vizsgalva is — gyakoribb volt a vetési varjuban. Tovabba a territoridlis gazdafaj
egyedein tetl-fajokban szegényebb, és er6sebben aggregalt fertézéseket talaltunk,
mint a kolonialis gazdafaj egyedein. Ezek az eredmények 6sszhangban vannak azzal
az elképzeléssel, hogy a territoridlis gazdafaj egyedein er6sebben izolalt
infrapopulaciok élnek, mint a kolonialis madarfaj egyedein. A telepes fészkelés noveli
a testi érintkezések gyakorisagat pl. a nemi partnerek, a taplalék, a fészkel6helyek és
fészekanyagok megszerzésért folytatott kizdelmek nagy szama miatt (Alexander
1974; Moller 1987). Habar az kisérletesen nem igazolt, hogy a tetvek e kizdelmek
soran terjedni tudnanak, de pl. Hillgarth (1995) megmutatta, hogy a madarak parzasa
soran jol terjednek.

Ugyanakkor ellentmond varakozasainknak és a széles korben elterjedt
nézeteknek, hogy a telepesen kolt6 és egész évben is csoportos életmodot él6
gazdafajon a fertézések intenzitdsa nem volt nagyobb, mint a territorialis gazdafajon.

A nem-egyensulyi ivararanyokkal kapcsolatos eredményeink teljes
0sszhangban vannak azzal a feltevésunkkel, hogy ezek voltaképpen a lokalis ivari
versengés korulményei kodzott optimalizalt ivararanyok, és az egyensulyi 0,5-6s
értéktél vald eltéréseik mértéke tukrozi az infrapopulaciok izolaltsaganak mértékét. A
bunkdscsapu (Myrsidea) és a fonalascsapu tetvek (Philopterus) ivararanyai hasonlo
eredményeket adtak. Az ivararany eredmények értékelése kapcsan azonban harom
alternativ hipotézist is meg kell emlitenlnk.

1. Mintavételi hiba. A ndstényeket konnyebb gyljteni, mert nagyobb
testméretliek, ami a minta ndstény-tulsulyat okozhatja. Ezzel szemben a néstények

nagyobb mérete a nagyobb mortalitasukat okozhatja, ha a tollaszkodas soran a
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madar konnyebben talalja meg 6ket, mint a kisebb himeket. Ez megmagyarazhat
egyes him-tulsulyu ivararanyokat (Kim 1985). Ha azonban az ivararany-eltéréseket
mintavételi hiba vagy nemenként eltér6 mortalitas okozza, akkor nem varhatd, hogy
mértéke az infrapopulacié méret vagy az gazda csoportos életmddja fliggvényében
alakuljon.

2. A lokalis forras versengés (LRC) esetén is kedvezd lehet nem-egyensulyi
ivararanyt mutato ivadékokat létrehozni, ha a populaciéndvekedés forras-limitalt, és
az egyik ivar mas eséllyel vandorol ki szuletési helyérél, mint a masik nem (Clark
1981). Azonban a tetlpopulaciék ndovekedésének korlatozasaért inkabb a gazda
védekezése, és nem a taplalékforrasok korlatozott volta felelés (Marshall 1981;
Clayton 1991D).

3. Fisher (1930) klasszikus ivararany-elmélete szerint az optimalis viselkedés
a kilénb6z6 nemi utédok Iétrehozasaba egyforma eréforrasokat befektetni. Ha tehat
az eltér6 nem( utddok létrehozasanak eltérnek a koltségei, akkor optimalis lehet az
,olcsobb” ivarbol tobb példanyt Iétrehozni. Csakhogy a tetveknél nincs ismert ivari
testméret dimorfizmus a pete stadiumban, és nincs ismert ivadékgondozas (,szuldi
befektetés”) a pete stadium utan.

Mindezek alapjan valoszinlnek tlnik, hogy az itt tapasztalt nem-egyensulyi
ivararanyok a lokalis ivari versengés hatasara jottek létre. Bar az eredeti LMC elmélet
(Hamilton 1967) néstény-tulsulyu ivararanyokat jésolt, késdbb kimutattak, hogy
barmelyik nem nagyobb aranyu létrehozasa elényOs lehet, feltéve, hogy az adott
nem nagyobb eséllyel vandorol ki az izolalt infrapopulaciokbdl (Bulmer & Taylor
1980; Leigh et al. 1985). A tetvek esetében nincsenek megalapozott ismeretek az
ivarok esetlegesen eltérd diszperziojarol.

Jelen dolgozat az els§ probalkozas a telepes és territoridlis madarak
tetvességének kvantitativ 6sszehasonlitasara. Az eredmények a telepes madarfajon
nagyobb mértékl fert6zési lehet6séget jeleznek, melynek kovetkeztében az

infrapopulacidk izolacidja lecsokken.
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2.4. A madarak tetveinek gyakorisagi eloszlasa®

2.4.1. Bevezetés

Az aggregalt eloszlas a parazita egyedek gazdaegyedeken valdé el6fordulasanak
legjellemzébb, altalanos formaja: sok gazdan alig, vagy egyaltalan nem fordulnak
eld, kevés gazdan viszont sok példanyuk él. E gyakorisagi eloszlas okait és
kovetkezményeit alaposan kutattak sok él6sk6dé csoportban. Crofton (1971) nyoman
a negativ binomialis eloszlas a leggyakrabban hasznalt matematikai modell e
mintazat leirasara. E dolgozatban 15 tetiifaj gyakorisagi eloszlasait ko&zoltik,
valamint attekintettink 12 korabban publikalt hasonlé adatsort.

A gazdafaj szocialitasanak mértéke kdztudottan befolyasolja a gazda-parazita
kolcsdnhatasokat. Madarak ektoparazitain végzett esettanulmanyok szerint a
nagyobb szocialitas — pl. telepes koltés — egyik jelentés tobbletkdltséget eéppen az
ektoparazita népességek feldusulasa jelenti (Brown & Brown 1986; Mgller 1987;
Shields & Crook 1987; Duffy 1991; Chapman & George 1991; Loye & Carroll 1991;
Poiani 1992). E vizsgalatok azonban a fészekben Ilakd vérszivd atkakra,
kullancsokra, bolhakra és poloskakra vonatkoztak, tehat olyan ektoparazitakra,
melyek nem a gazdak kozti kozvetlen testi érintkezéssel terjednek, hanem aktivan
mozogva kutatnak kdrnyezetukben ujabb gazdaegyedek utan.

Ezzel szemben a tolltetvek ragalyosan terjed6 parazitak, fertézési esélyeik a
gazdak kozti kdzvetlen testi érintkezések gyakorisagatol fliggenek. A territorialis
dolmanyos varju és a kolonialis vetési varju kozti O0sszehasonlitdsban a teti
szubpopulaciok hasonlé atlagos intenzitast (egyedszamot) mutattak, de a telepes
gazdan kevésbé aggregalt eloszlasuk és ezért magasabb prevalencigjuk volt, ami
arra utalhat, hogy a gazda csoportos életmaddja elésegitheti terjedésiket (Rozsa et
al. 1996). A szintén ragalyosan terjedé tollatkak is magasabb prevalenciat mutatnak
a csoportos gazdafajokon, mint a territorialis fajokon (Poulin 1991).

E fejezet célja, hogy a gazda csoportos életmédjanak a tolltetvek gyakorisagi
eloszlasara gyakorolt esetleges hatasat vizsgaljuk. Elemzéseink telepesen koIt
gazdafajok 12 tetlfajanak, illetve territorialis gazdafajok 15 tetlfajanak gyakorisagi

eloszlasainak dsszevetésén alapulnak.

8 Atirva és roviditve az alabbi cikk alapjan: Rékasi J., Rozsa L. & Kiss J. B. 1997. Patterns in the distribution of avian lice

(Phthiraptera: Amblycera, Ischnocera). Journal of Avian Biology, 28, 150-156. alapjan.
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2.4.2. Anyag és modszer

Rékasi Jozsef faunisztikai vizsgalataibol szarmazo adatainkat a tokésréce
(Anas platyrhynchos), erdei szalonka (Scolopax rusticola), balkani gerle (Streptopelia
decaocto), vetési varju (Corvus frugilegus) és dolmanyos varju (Corvus corone
cornix) fert6zésekrél az Il. tablazat foglalja 6ssze. Ezek az adatok a Magyarorszag és
Romania parazita-faunisztikai feltarasa soran szulettek. A példanyok zomét
vadaszatok soran |6tték. A tetveket a tollazatot szabad szemmel atkutatva,
csipesszel gyuljtotték. Az alacsony prevalenciat (<10%) mutaté tetlfajokat kihagytuk
a jelen vizsgalatbdl. Ezen eloszlasok kozil négyet mar egy masik cikkben is
felhasznaltunk (el6z6 fejezet). Ott azonban csak az imagdék egyedszamait
hasznaltuk, viszont itt — a mas fajokkal valé O0sszehasonlithatosag megteremtése
céljabol — most a larvaegyedeket is beszamitjuk. Tovabbi 12 tetlfaj gyakorisagi
eloszlasait a lll. tablazatban jelzett szakirodalmi forrasokbdl gyijtottik.

A tovabbiakban a tetvek szubpopulaciéjanak nevezzuk az azonos
gazdaegyeden él6 azonos faju tetvek 0sszesseégeét (larvak és imagok, peték nelkul).
A prevalencia (%) a fert6zott gazdaegyedek aranya teljes mintaban. Az abundancia a
szubpopulaciok mérete (egyedszama), amely a nem-fert6zott egyedre is értelmezve
nulla értéket is felvehet.

A gazdaegyedeket 22 fert6zottségi osztalyba soroltuk (0, 1, 2, ... 20, és >20
teti madaregyedenként). A negativ binomidlis eloszlas k kitevéjét és az elméleti
eloszlasok varhatd értékeit a Bliss & Fisher (1953) altal leirt maximum likelihood
modszerrel szamitottuk. Az 1-nél kisebb varhaté értéket mutatd osztalyokat
Osszevontuk. A tapasztalt és az elméleti eloszlasok illeszkedését XZ probaval
teszteltik (egyszempontos csoportositas, szf= osztalyok szama - 3).

A diszkrepancia indexet (D) Poulin (1993) definicidja alapjan szamitottuk.

A negativ binomialis eloszlas k exponensét, valamint a tapasztalt és elméleti
eloszlas kozti illeszkedési vizsgalatat az itt attekintet cikkekben legtdbbszor
megbizhatatlan mddon végezték. A szerz6k a legegyszeribb modon becsulik k
ertékét (k =x2/(s2-x)), noha ez kozismerten megbizhatatlan az olyan er6sen
aggregalt eloszlasok esetén, amelyek a tetveket is jellemzik (Southwood 1978; Krebs
1989). Az alacsony varhaté értékkel jellemzett fert6zottségi osztalyok egybevonasa
gyakran nem tortént meg, vagy ennek szabalyai nem vilagosak. Ezeket az adatokat
tehat ujraszamitottuk, hogy a sajat adatainkkal valo Osszehasonlitas lehet6ségét

megteremtsuk.
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A gazdafajokat telepesen vagy territoridlisan kolté fajoknak mindsitettik
Cramp & Simmons (1983; 1984), Cramp (1985; 1988), valamint Cramp & Perrins
(1993; 1994a; 1994b) mivei alapjan. A prevalenciat, az abundancia atlagat és
variancigjat, valamint az eloszlasok aggregaltsagat jellemzé k és diszkrepancia
értékeket Student t és Mann-Whitney tesztekkel hasonlitottuk 6ssze.

Az abundancia atlaga és varianciaja kozti kapcsolatot linearis regressziéval
elemeztik. Az értékeket log-transzformaltuk. A log (variancia) a log(atlag) linearis
fuggvényével becsulhetd (linearis regresszio, r=0,8552, F=68,069, sz.f.=26,
P<0,0001). A regresszios egyenes (y=1,81*x+0,85) alapjan becslult varhato értékeket
kivontuk a tapasztalt értékekbdl, és az igy nyert rezidualisokkal jellemeztik a
variancia varhato értékeitdl vald eltéréseit.

A statisztikai tesztek kétoldalasak, a szamitasokat InStat 2.01-el végeztik. A
gazda egyedszam — mely a eloszlasok egyes mérészamainak varhatd értékét
befolyasolhatja (Gregory & Woolhouse 1993; Poulin 1993; 1996) — nem mutatott
szignifikans kulonbséget a madarfajok két csoportja kozott (Student-féle t
préba=0,2450, sz.f.=25, P>0,80). Hasonloképp, a gazdafajok testtomege — mely
korrelal a tetvek abundanciajaval (Poiani 1995; kdvetkezé fejezet) — nem mutatott
szignifikans kllonbséget a két csoport kozott (testtomeg adatok Dunning (1993)
nyoman, Mann-Whitney U-statisztika=69,0, N1=12, N,=15, P>0,32). E szempontok

szerint tehat a telepes és territoridlis madarfajok kozti 6sszehasonlitas nem torzitott.

2.4.3. Eredmények

A 27 ismert tollteti eloszlas leird statisztikai a Ill. tablazatban talalhaték. Az
abundancia varianciaja minden esetben meghaladta az atlagat, ami az aggregalt
eloszlasok jellemzéje. Neégy tapasztalt gyakorisagi eloszlas szignifikdnsan
klénbodzott (P<0,05) a negativ binomialis modelltél, mig két esetben az eloszlas
illeszkedése nem volt vizsgalhato a fert6zottségi osztalyok alacsony szama (Trinoton
luridum), illetve az adatok hianyossagai (Philopterus capillatus) miatt.

A tetlifajok abundancigjanak atlagai és varianciai (log-transzformacié utan)
nem kulonboztek a telepesen illetve territorialisan kolté gazdafajok kézott (Student-
féle t-teszt t=1,3360, sz.f.=25, P>0,19, Mann-Whitney U-statisztika=86,5, N1=12,
N2=15, P>0,86). Ezzel szemben a variancianak az atlag alapjan varhato értékeitél
valé eltérései (rezidualisok) szignifikans eltérést mutattak (Mann-Whitney U-
statisztika=6,0, N1=12, N2=15, P<0,0001). A telepes madarak fert6zései
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szignifikansan kevésbé valtozatosak, mint azt a fert6zések atlagos abundanciaja
alapjan varhatnank.

Az egyes tetlifajok prevalenciaja (%) szignifikdansan magasabb a telepesen
kolté gazdafajokon, mint a territoridlisan kolt6 madarakon (Mann-Whitney U-
statisztika=12,0, N41=11, N,=15, P<0,0001). A tapasztalati eloszlasokat legjobban
kozelitdé negativ binomialis modell k kitevéje, illetve a diszkrepancia index (D) szintén
szignifikans eltéréseket mutatott (Mann-Whitney U-statisztika=19,0, N1=12, N2=15,
P<0,0002; Mann-Whitney U-statisztika=10,5, N1=9, N»=13, P<0,001), az eltérések

iranya a territoridlis madarak tetveinek nagyobb aggregaltsagat jelezte.
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6. abra. Az abundancia varianciaja az atlag figgvényében (logaritmizalt értékek). A telepes
madarak tetli-fertézottségei kevésbé variabilisak, mint a territorialis koltéssel jellemzett fajok

fertbzései.

2.4.4. Megbeszélés

A gyakorisagi eloszlas aggregalt jellege kozismert a parazita Okoldgiaban. A
variancia nagyobb volt az atlagnal az altalunk vizsgalt minden eloszlas esetében,
ezek tehat mind aggregalt eloszlasok. Szokatlan viszont, hogy egy elterjedt
vélekedéssel szemben nem minden tapasztalati eloszlas kdvette a negativ binomialis

modell altal josolt alakot. A tetvek abundancia-variancigjanak rezidualisai szignifi-
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kans eltéréseket mutattak a kiiléonb6z6 szocialitassal jellemzett gazdafajok kézott, azt
jelezve, hogy a territorialis fajokban a szubpopulaciok mérete valtozatosabb.

A prevalencia alacsonyabb volta a territorialis fajokban nyilvan 6sszeflugg az
el6z6 eredménnyel. Ennek értékét azonban korlatozza, hogy az alacsony
prevalencidju (<10%) fajokat eleve kizartuk a vizsgalatbadl.

Mind a negativ binomialis modell k exponense, mind pedig diszkrepancia
index (D) az eloszlas aggregaltsaganak jellemzésére szolgal. Az el6bbi értéke
korrelalt a gazdafaj szocialitasaval, csakhogy egyes fajok tapasztalt eloszlasa nem
illeszkedett az elméleti modellhez, raadasul az irodalomban kozolt k értékek
szamitasanak maodijat gyakran metodikai zavarok is terhelik. Ezért az eredményeket
fenntartasokkal kell fogadnunk. A diszkrepancia index (D) bevezetése idején heves
vitakat gerjesztett (Ploeger 1994; 1996; Poulin 1995; 1996), de hasznalata mégis
elényos, mert mentes a fenti problémaktol.

Elemzéslnk hatranya, hogy a vizsgalt fajok nem torzitatlanul reprezentaljak a
madarak osztalyat. Mintankban pl. az énekesek rendje alulreprezentalt (X2 =16,647,
sz.f.=1, P<0,0001) (Sibley & Monroe 1990 adatai alapjan). A filogenetikai
kapcsolatokra valo kontrollként komparativ eljarasokat nem alkalmazhattunk, hiszen
a gazda-parazita eloszlasok jellemzéi a gazda-parazita fajparok k6zds tulajdonsagai,
nem pedig csak a gazda, vagy csak a parazita tulajdonsagai. Ezért filogenetikai
kontroll céljara sem a gazda, sem a parazita torzsfak alkalmazasa nem volna
onmagaban indokolt, a kétféle torzsfa hasonldésaga pedig megkérddjelezhetd.
Mindezek ellenére is eredményeink azt jelzik, hogy a tetvek eloszlasai agg-

regaltabbak, ezért prevalenciajuk alacsonyabb a territorialisan kolté gazdafajokon.

2.4.5. Kitekintés: egy hasonlé gazda-parazita rendszer

A tolltetvek gazdapopulacién beluli gyakorisagi eloszlasaihoz nagymeértékben
hasonl6 eloszlast mutat a Carnus hemapterus légyfaj is. Mindez azért figyelemre
méltd, mert ez a faj egy olyan légy-génusz képvisel6je, melynek életmddja —
madarak kultakarojaban él6 vérszivok — sok tekintetben masodlagos hasonlésagot

mutat a tetvek életmodjaval (Liker et al. 2001).
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2.5. A madarak tetveinek abundanciaja®

2.5.1. Bevezetés

Jelen fejezet célja a tolltetvek atlagos abundanciajanak elemzése madarfajok kozti
O0sszehasonlitdsban. Az atlagos abundancia a parazitak atlagos egyedszama
gazdaegyedenkeént, a nem-fert6zott egyedek nulla értékeinek is beleszamitasaval.

A Rothschild & Clay (1952) altal emlitett anekdotikus informacié szerint a
nagytestl madarfajok tobb tetvet hordoznak, mint a kis énekesmadarak. Marshall
(1981) esettanulmanyokat Osszegzett annak alatamasztasara, hogy a gazda
testméret befolyasolja a tetvek, bolhak és él6skod6é legyek mennyiségét az
emlésokon.

A gazda csoportos életmédjat tobbszor emlitették a tetvek mennyiségét
befolyasold tényezéként (Dubinin 1947, Blagoveshchensky 1959). Ezen belll a
telepes koltést is rutinszerlen emlitik a paraztiak altal kifejtett szelekcios nyomast
novel6 tényezdként (pl. Mooers & Mgller 1996). Ezzel szemben a 8 telepes
madarfajrol gydjtott 12 tetlifaj atlagos abundanciaja nem kilénb6zo6tt szignifikansan a
7 territorialis madarfajrél gyjtott 15 tetlifaj atlagos abundanciajatol (el6z6 fejezet).

Dolgozatomban tehat a gazdafaj testméretének és szocialitdsanak a tetvesség
atlagos abundanciajara gyakorolt esetleges hatasait elemzem. Szemben az el6bb
emlitett dolgozatokkal, a tetvesség atlagos abundancidja itt az azonos
gazdaegyedeken él6 kulonb6zd tetlfajok Osszesitett egyedszamara vonatkozik. Ez
gyakorlatilag azt jelenti, hogy az egyutt el6forduld kulonbozé tetlpopulaciokat
egyetlen guild képviseldjének tekintem, és e guild mennyiségi viszonyait elemezem.

A kozelrokon fajok gyakran nem az Okoldgiai kényszerek hatasara ismételten
kialakulé6 parhuzamos evolucios események, hanem pusztan a rokonsagbdl fakado
hasonlésag miatt mutatnak hasonlé tulajdonsagokat. Ezért félrevezetok azok a
statisztikai modszerek, amelyek a fajok tulajdonsagait fuggetlen eseményekként
kezelik, hiszen a ,torzsfejlédési tehetetlenségbdl” adédd hasonlésag két tulajdonsag
kozti 6sszefliggést okozhat minden adaptiv ok nélkil is (Felsenstein 1985; Harvey &
Pagel 1991). igy pl. a sejtmag nélkiili vérosvérsejt és a szérds kiiltakard egyiittesen
hianyzik vagy egyuttesen van jelen a mai gerinces fajokban. Hiba volna azonban azt

gondolnunk, hogy ezek valamilyen élettani vagy Okoldgiai korlat miatt szikség-

9 Atirva és réviditve az alabbi cikk alapjan: Rézsa L. 1997a. Patterns in the abundance of avian lice (Phthiraptera: Amblycera,

Ischnocera). Journal of Avian Biology, 28, 249-254.
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szerlien csak egylutt létezhetnek a gerincesekben. Egy adott gazdafaj jellemz6
parazita-egyuttesét is tekinthetjuk a gazdafaj 6seitél 0Orokolt tulajdonsaganak
(Walther et al. 1995; Poulin 1995; 1996). Ezért a tetvesség atlagos abundanciajanak
Osszefuggését a gazda testmérettel és szocialitassal — a gazda torzsfara vald
kontrollként — standardizalt linearis kontrasztok (Felsenstein 1985) mddszerével is

elemzem.

2.5.2. Anyag és modszer
Az azonos gazdaegyeden €l6 larva vagy imagé allapotu tetveket dsszefoglaldan teti
egyuttesnek nevezem. Ezek a tetli egylttesek gyakran tobb fajbdl allnak. A
madarfajokra jellemzé atlagos egyedszamuk felderitése céljabdl irodalmi adatokat
gyljtéttem. Az adatgyljtés a nyugat-palearktikus teruletek faunisztikai irodalmara
korlatozodott. Olyan madarfajok adatait hasznaltam fel, ahol a minta legalabb 40
madaregyedbdl allt. E mesterséges hatar meghuzasa a véletlen ,zaj” hatasanak
csokkentését szolgalta. A gyUjték viszonylag hasonld hagyomanyos gydjtési
eljarasokat alkalmaztak; tehat az élve befogott vagy I6tt madarak tollazataban
szabad szemmel kutatva, csipesszel gylijtotték a tetveket. Fidkakra vonatkozé
fert6zottségi adatok nem szerepeltek. Az atlagos abundancia értékét log(x+1)
transzformaltam. A testtomeg adatok Dunning (1993) konyvébdl szarmaznak, ezeket
log(x) transzformaltam. A gazdafajok szocialitasat az alabbi rangszamokkal
jellemeztem.

1: sem telepes koltést, sem a koltési idén kivuli rendszeres csoportos

életmédot nem mutatnak (csaladi kotelékek vagy laza ideiglenes

csoportosulasok el6fordulhatnak);

2: jellemzéen csoportos madarak, melyek territoridlisan koltenek, vagy

jellemzéen telepesen koltd6 madarak melyek nem csoportosulnak

rendszeresen a koltési idén kivul, vagy fakultativ telepes madarak a koltési

id6n kivul mérsékelt csoportosulasi hajlammal;

3: jellemzéen telepesen kolt6 és a koltési idén kivul is csoportokban él6

madarfajok.
A madarak szocialis viselkedésének szobeli leirasat nehéz szamszerisiteni,
bizonytalan esetekben néhol koztes rangszamokat (1,5 vagy 2,5) alkalmaztam. A

szocialitds rangszamokat Cramp (1984; 1985; 1988), valamint Cramp & Perrins
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(1993; 1994a; 1994b) kézikdnyveinek leirasai alapjan allitottam 6ssze. Az adatokat a
IV. tablazat 6sszegzi.

Az els6 lépésben a fajok adatait fuggetlen statisztikai eseményeknek
tekintettem. E megkdzelités gyakorlatilag azt a véleményt tikrdzi, hogy a tetvesség
abundancidja a gazdafaj annyira képlékeny, gyorsan valtoz6 tulajdonsaga, hogy
Jtorzsfejlodési tehetetlenség” nem befolyasolja medfigyelt értékeit. A gazdafaj
testtomegének és a tetvesség abundancigjanak kapcsolatat linearis regresszioval
elemeztem. Az igy leirt linearis modell (lasd késébb) alapjan a tetvesség varhato és
tapasztalt értéke kozti kuldonbségeket; azaz rezidualisokat szamitottam. A madarak
szocialitasanak rangszama és e rezidualisok kdzo6tt Spearman-féle rangkorrelaciéval
kerestem Osszefliggést.

Masodik Iépésben filogenetikai kontrollt alkalmaztam. E célra a Sibley &
Monroe (1990) -féle taxondmiat egy leegyszerisitett torzsfaként értelmeztem. (Ez
megfelel a szerz6k eredeti céljainak, hiszen ezt a taxondmiat kifejezetten a
molekularis genetikai hasonlosagok / kulonbségek kifejezésére alkottak.) Ezt a
torzsfat alkalmaztam a filogenetikai kontroll soran, melyet a CAIC (Purvis & Rambaut
1994; 1995) program segitségével végeztem. Ez a program flggetlen filogenetikai
kontrasztokat allit elé a torzsfa elagazasi pontjaira. Ezek a flggetlen kilénbségek
(linearis kontrasztok) az elagazasi pontokbol induld ikeragak tulajdonsagai kozti
kaldnbségeket irjak le. Az origon at vezetett linearis regresszié (Purvis & Rambaut
1994; 1995) szignifikans 0sszefuggést tart fel a gazdafaj logaritmizalt testtdmege és
a tetvesség log(x+1) transzformalt atlagos abundanciaja kozoétt (Ilasd alabb). Az igy
nyert modell segitségével szamitottam az abundancia kontrasztjainak rezidualisait (a
tapasztalati értékek eltérése a varhato értékektdl). E rezidualisok és a szocialitasi
rangokbol szamitott kontrasztok kozott Spearman-féle rang-korrelacioval kerestem

kapcsolatot. A statisztikai szamitasokat InStat 2.01 programmal végeztem.

2.5.3. Eredmények és megbeszélés

A log (x+1) transzformalt tetli-abundancia értékek a log(x) madar-testtomeg linearis
fuggvényként irhatok le (linearis regresszio, r=0,745, F=42,499, sz.f.=35, P<0,0001).
A regresszios egyenes (y=0,73*x-0,50) alapjan szamitott rezidualisok azonban nem
mutattak szignifikans kapcsolatot a gazdafaj szocialitasanak rangszamaival
(rs=0,283, p>0,09, N=36).
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7. abra. Madarfajok testtomege és tetvességlik atlagos szintje kozti 6sszefliggés. Az azonos
madarfajon el6forduld kilénb6z6 tetlfajokat egyazon 6koldgiai guild tagjainak tekintettem, és

abundancia értékeiket 6sszeadtam (ezzel a tetiifajok kozti kiilonbségeket elhanyagoltam).

A 36 madarfaj rokonsagi kapcsolatait egy 24 elagazasi pontot tartalmazé
leegyszerlsitett torzsfa mentén abrazoltam. E toérzsfa segitségével szignifikans
pozitiv kapcsolatot talaltam a testtomeg kontrasztok és a tetl-abundancia
kontrasztok kozott (linearis regresszid az origon keresztul, t=4,249, sz.f.=23,
P<0,001). A regressziés egyenes (y=1,04*x+0,00) alapjan kiszamitottam az
abundancia varhato értékeit, melyeket kivontam a tapasztalati értékekbdl, hogy meg-
kapjam a rezidualisokat. A gazdafaj szocialitdsanak rangszamaibol szamitott kont-

rasztok nem mutattak dsszefliggést e rezidualisokkal (rs=0,019, p>0,92, N=24).
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8. abra. Az el6z6 abran illusztralt dsszefliggés a madarfajok atlagos testtdmege és atlagos

tetli-abundanciaja kéz6tt, filogenetikai kontroll utan.
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A koézelrokon gazdafajok parazita egyutteseiket k6zds 6seiktdl 6rokolték, és ez
hasonlosagukat részben magyarazhatja. Egyes parazitafajok kihalasa vagy masok
ujként valé megjelenése e kdozdsségeket persze mddositja, de mindez ez talan elég
lassu folyamat ahhoz, hogy az egyuttes egésze evolucios tavon is viszonylag stabil
maradjon. Ezért a parazita koz6sség a gazda tulajdonsagaként elemezhetd (Poulin
1995; 1996). Ez a feltevés azonban nem volna alkalmazhaté gazda-parazita fajparok
elemzése esetében.

Az anekdotikus ismerteket megerésitve szignifikdns pozitiv kapcsolatot
taldltam a gazdafajok atlagos testmérete és tetvességik atlagos abundanciaja
kozott. E kapcsolat nem a fajspecifikus parazita-egylttesek ,torzsfejl6dési
tehetetlensége” altal okozott mitermék, hanem a torzsfan egymastaol fuggetlendl ujra
meg Ujra megjelend dsszerendezett valtozasok kovetkezménye. Harom alternativ
hipotézis magyarazhatja e jelenséget:

(1) A gazdaegyedeket tekinthetjik a parazitdak megtelepedésére alkalmas
habitat-szigeteknek (ezzel szemben lasd Kuris et al. 1980). Nagyobb habitat-szigeten
tobb parazita egyed el6fordulasa varhato.

(2) A tetvek populaciondvekedését nagymértékben a madarak tollaszkodasa
és vakarodzasa korlatozza (Clayton 1991b). Az ektoparazitak a testfelszin egyes
topografiai régidit mint refugiumot aknazzak ki, hogy a gazda mechanikai védelmét
elkeruljék (Kethley & Johnston 1975). A nagyobb gazdafajok talan tobb és tdbbféle
refugiumot nyujtanak bonyolultabb szerkezetli tollazatukban, tehat a tetvek
szempontjabdl a habitat-diverzitas itt nagyobb, mint a kisebb madarakon.

(3) Veégul a madarfajok testmérete 0sszefligg a varhato élettartamukkal (Gill
1990). A gazdaegyed hosszabb élettartama el6nyds lehet a kevéssé virulens
parazitdknak, mert szamukra a tovabbfert6zés esélye a populacionévekedést
korlatozo tényez6 (Ewald 1994). A kistestli madarak tetveinek gyakrabban kell Ujabb
és ujabb gazdaegyedeket fert6zni, mikozben mortalitasuk vélhetéen nagyobb, mint
életik mas szakaszaiban.

Jelenlegi eredményeink nem kielégiték annak elddntésére, hogy a fenti
hipotézisek kozul mely vagy melyek tukrozik az itt leirt jelenség ok-okozati hatterét.
Mindenesetre e hipotézisek nem egymast kizaro jellegiek.

Madarak tollatkairol masok altal publikalt (Behnke et al. 1995) adatokat
elemezve azt is sikerult kimutatni, hogy ez a jelenség mas ragalyos ektoparazita

csoportban is el6fordul. Filogenetikai kontroll utan a tollatkdak (Acari:
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Proctophyllodidae) abundanciaja is a gazdafaj testtdmegének fliggvényében valtozik
(Rozsa 1997b).

Korabbi anekdotikus ismeretekkel szemben (Dubinin 1947, Blagoveshchensky
1959) a gazdamadarak szocialitdsa nem bizonyult a tetvek mennyiségét befolyasold
tényezoének. Mindez ellentmond annak a széles korben elterjedt nézetnek, hogy a
gazda szocialis életmddja szukségképpen noveli az ektoparazitak mennyiségét. Ez
az osszeflggés tehat nem minden ektoparazita csoport esetében igazolhato.

Eddigi ismereteink szerint tehat a tetvek szubpopulaciéi nem népesebbek a
telepesen kolté, mint a territoridlisan kolt6 madarfajokon, talan a tetvek elleni
védekezési modok alapvetéen hasonld6 modja miatt. E téren tehat a telepes koltési
maod nem jar tobbletkoltségekkel a madarak szamara, szemben mas ektoparazitakkal
(kullancsok, bolhak és poloskak), melyek esetében ezt kimutattak. A tetvek esetében
ez talan éppen ellenkezdbleg valésul meg.

Ha a tetvek — és az altaluk okozott karosodasok — mennyisége a telepes és
territorialis madarak kdzott hasonld, de az utébbi csoportban valtozatosabb eloszlast
mutat, akkor azt kell feltételeznink, hogy inkabb a territoridlis gazdafajokban,
alacsonyabb prevalencia mellett fejthetnek ki erésebb szelekciés nyomast
gazdafajaikra. Ennek tikrében ironikus, hogy mar a mi sajat idevagoé eredményeinket
is interpretaltdk — tévesen — oly modon, mintha azok a telepes madarakra hatd
nagyobb parazita-eredetli szelekciés nyomas bizonyitékai volnanak (Krause &
Ruxton 2002).
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2.6. A madarak tetveinek taxonomiai diverzitasa'®

2.6.1. Bevezetés
A parazitdak az élévilag teljes fajgazdagsaganak tekintélyes hanyadat adjak (Price
1980; Poulin & Morand 2004). Ez a feltin6é fajgazdagsag nyilvan tudomanyos
magyarazatot kivan. E magyarazat része, hogy a parazitdk definicié szerint
taplalékforrasaikat él6lényekbdl — a gazdabdl — szerzik, és a gazdafajok evolucidjuk
soran kulonféle védelmi rendszereket fejlesztettek, hogy megovjak testiket az
éléskodoéktdl. Ez lehet viselkedési védelem, mint pl. a fert6zések elkerulése,
mechanikai védelem, mint pl. a tollaszkodas és vakarddzas, vagy élettani védelem,
mint pl. a laz és az immunvalasz (pl. Hart 1990; 1997; Klein 1990; Wakelin 1996). A
kllonb6zé védekezési modok a fertézés kiuldnb6zd szakaszaiban hatnak, és részben
kiegészit6 hatasuak lehetnek, hiszen az egyik védekezési modba vald nagyobb
energia- és tapanyag-befektetés csOkkenti a masik modba valé befektetés
szikségét. A parazita fajgazdagsag egyik mozgatdja nyilvan a gazda-parazita
koevoluciés folyamat; a parazitak altali kizsakmanyolast a gazdafaj védelmének
evolucios er6sodése koveti, majd ezt a parazitak altali ujfajta kizsakmanyolasi moédok
megjelenése stb. Amint a gazda védekezési modok egyre hatékonyabbakka valnak,
ugy az éléskoddk is egyre specializaltabbak lesznek, adaptalédnak valamely
specidlis védekezési mad kijatszasara. igy a sok faj részvételével zajloé koevollcids
hal6zatokat felvaltja a ketté (vagy alig néhany) faj kdzti koevolucié (Thompson 1994).
Varhat6 tehat, hogy a gazdafaj védelmi képességének szintje Osszefuggeést
mutasson a parazita specializacidval, és végs6 soron a parazita fajképzédéssel.
Szamos olyan tényez6 ismert, mely befolyasolja a madarak éléskdddinek
fajgazdagsagat, igy pl. a gazdafaj testmérete, area mérete, filogenetikai kapcsolatai
és a ra jellemz6 habitat (attekintésul Gregory 1997). Ezen belul azonban a tolltetvek
fajgazdagsagat meghatarozo tényez6krél mar joval kevesebbet tudunk. Anekdotikus
ismeretek szerint a nagyobb testli madarfajokon tobb tetlifaj él (Rothschild & Clay
1952). A gazdapopulaciok méretében bekdvetkezett multbeli besziikilések tartdsan
csOkkentik a tetvek fajgazdagsagat (Rozsa 1993a; Paterson et al. 1999). Clayton &

Walther (2001) kolcsonhatast mutatott ki a csér hegyének szerkezete és a tetvek

10 Atirva és réviditve az alabbi cikk alapjan: Maller, A. P. & Rézsa, L. 2005. Parasite biodiversity and host defenses: Chewing

lice and immune response of their avian hosts. Oecologia, 142, 169-176.
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abundanciaja kozott. Mivel a csérrel valo tollaszkodas a madarak tetvek elleni
védelmének fontos eleme (Clayton 1991b), ez az eredmény azt sugallja, hogy a
védelem mértéke befolyasolhatja a fert6zottség egyes mérészamait.

Ebbdl kiindulva azt vizsgaltuk, hogy a tolltetli taxonémiai valtozatossag és
abundancia evolucidja soran egyutt valtozik-e a gazda védekezésének egy masik
aspektusaval, az immunoldgiai védelemmel. E célra a madarakon el6forduld két tetl
rendet (Ischnocera és Amblycera) kulon elemeztik. Az Ischnocera fajok féként a
tollak fellletén élnek és a tollazat piherétegét ragjak, a madar él6 szoveteivel alig
érintkeznek. Ezzel szemben az Amblycera fajok gyakran kdzvetlendl a béron élnek,
hamtérmelékkel és valadékokkal taplalkoznak, illetve a fejlédé tollcsévéket megragva
vérhez is jutnak. Egyik csaladjuk (Ricinidae) kifejezetten vérszivo. Koztigazdai
lehetnek a madarak mikrofilaridinak, ami a vérrel valé taplalkozas gyakorisagara utal
(Cohen et al. 1991), és ami az Ischnocera tetvek kozott kivételesen ritka (Barlett
1993). Ebbél kiindulva varhaté, hogy az Amblycera fert6zések a gazda
immunvalaszanak mértékével Osszerendezett modon evolvalddjanak, mig az
Ischnocera fajok fert6zései attdl fuggetlenul. Az immunvalasz mértékéul a T-sejtes
immunvalasz egy standard mértékét hasznaltuk. Ez az azonos koru fiokak bére ala
juttatott, szamukra 0j mitogén (phytohemagglutinin) hatasara megjelené gyulladas
méretén alapszik (ezért mm-ben fejezzuk ki). Korabbi elemzések kimutattak, hogy a
fertbzések miatt nagy fidoka-halandésagot mutaté fajokban hevesebb sejtes
immunvalasz mérhet6, mint a kisebb fidka-halanddsagu fajokban (Martin et al. 2001).
A T-sejtes immunvalasz igy mért mértéke a madarak tulélési rataival is jo
Osszefuggést mutatott (Mgller & Saino 2004). Az immunvédelem a gazdapopulaciot
lokalisan érd fert6zések hatasara evolvalddik, tehat célszerli lenne a populaciok
fert6zottségét és immunvalasz-készségét azonos foldrajzi helyeken mérnink.
Csakhogy az egyazon fajba tartozé populaciok T-sejtes immunvalasz mértékei igen
hasonldak (Mgller et al. 2003), kis fajon bellli, de nagy fajok kozti kulonbségeket
mutatva. Mindez talan azért van, mert a fert6zések altali szelekcios nyomast
nagymértékben a gazdafajok életmddja hatarozza meg (pl. Maller & Erritzae 1996;
Mgller et al. 2001). Ezért indokolt altalanos (nem lokalis) mértékeket hasznalnunk az
egyes madarfajok fert6zottségének jellemzésére.

Jelen dolgozatban az egyes madarfajok Amblycera és Ischnocera

fert6zéseinek atlagos abundancigjat és taxondmiai valtozatossagat elemezzik. Ezek
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a mérészamok egymastél nem teljesen fliggetlenek, a nagyobb fajgazdagsagu

fert6zések abundanciaja is nagyobb (Clayton & Walther 2001).

2.6.2. Anyag és modszer

A vizsgalatba minden olyan fajt bevontunk, amelynek T-sejtes immunvalasz
mértékeérdl adatot kozoltek 2003 végeig (Casto et al. 2001; Ewenson et al. 2001; Hoi-
Leitner et al. 2001; Johnsen et al. 2000; Smits et al. 1999; Soler et al. 1999; Tella et
al. 2000; Tella et al. 2002), illetve amelyrdl A. P. Mgller és szerz6tarsai sajat adatokat
gy(ijtottek (Blount et al. 2003). A T-sejtes immunvalasz adatok mérésének részletes
metodikai és a terepmunka adatai hivatkozott cikkiinkben talalhatok (el6z6 oldal
labjegyzet: Mgller & Rdzsa 2005). Csak a fészeklako fajok adatait elemeztik, mert a
fészekhagydk fiokainak egyedfejlédése — és ezen bellil az immunrendszerik
fejlédése — alapvetben kildonbdzik azok fejlédésétdl.

Egy-utas ANOVA-val elemezve a fajok kozoétt igen szignifikans, konzisztens
kulonbségeket talaltunk a fidkakori sejtes immunvalasz mértékében (a variancia
63,4%-a a fajok kozti variabilitdsbol adddik: F = 18,55, sz.f. = 41, 371, P < 0,001,
Mgller et al. 2003). Eszerint a sejtes immunvalasz mértékében mutatkozé
valtozatossag zomét a fajok kozti kilonbségek adjak. Azon 18 faj esetében, ahol
spanyol és dan adatokkal egyarant rendelkezink, szintén szignifikdnsan nagyobb a
fajok kozti, mint alfajon bellli valtozatossag (a sejtes immunvalasz variancidjanak
82,7% a fajok kozt tapasztalt variabilitas: egy-utas ANOVA: F = 11,94, sz.f. = 17, 18,
P < 0,001, Mgaller et al. 2003). A fiokakat egyedfejlédésik standard szakaszaban
vizsgaltuk (a fiokakor 2/3-a tajan), nem pedig azonos abszolut életkoruk idején. Ez
biztositja, hogy a kllénbdz6 fajokra vonatkozdé adataink az egyedfejlédés azonos
szakaszara vonatkozzanak.

Az immunoldgiai valaszkészség alaposabb elemzése természetesen a T- és a
B-sejtes, valamint a humoralis immunvalasz mértékét egyarant igényelné (National
Research Council 1992), erre azonban a jelen dolgozatban alkalmazott terepmunkak
soran nem volt lehetéség.

A két rend atlagos abundancidgja az azonos rendbe tartozé fajok
egyedszamainak 0sszegére vonatkozik. Ez a megkozelités azt jelenti, hogy az egyes
rendeket kulon guildeknek tekintjuk, és nem az egyes fajok, hanem e guildek
mennyiségeit elemezzik. Az atlagos abundancia varhaté értékét a mintaelemszam

nem torzitja valamely iranyba, de az alacsony mintaelemszam jelentésen noveli a
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becslés mogotti véletlen ,zajt” (Rézsa et al. 2000). Ennek csdkkentésére csak azon
fajok adatait hasznaltuk fel, ahol a mintaelemszam 35 (mesterséges hatar) vagy tobb
egyed. Osszesen 23 madarfaj fertézottségérdl gydjtottiink adatokat Balat (1966),
Blagoveshchensky (1951), Cerny (1970), Fowler & Wiilliams (1985), Lee & Clayton
(1995), Rdézsa (1990), Rozsa et al. (1996), valamint Shumilo & Lunkashu (1972)
miveibdl.

Az dkolbégiaban a taxondmiai valtozatossagot leggyakrabban a fajok szamaval
mérik, esetiinkben azonban ez nem célszerid. A kildndsen nagy foldrajzi areaval bird
madarfajokon gyakran tobb, azonos génuszba tartozo tetli is él, melyek a madar
areajan bellli kisebb, allopatrikus areakban fordulnak elé. Ezért a nagy elterjedésl
madarfajokrol ismert tetlfajok szama tulbecsuli azt a tetld fajgazdagsagot, amivel
egy-egy populaciojuk valdjaban egyutt él (Clay 1964). Ezért ugy dontéttink, az
Amblycera és Ischnocera tetvek taxondmiai valtozatossaganak mértékéll a
génuszok szamat valasztjuk. A génusz-gazdagsag adatok 80 madarfajra
vonatkoznak, és valamennyit Price et al. (2003); Hackmann (1994); illetve Burley et
al. (1991) munkabal gyjtottik.

Szemben az atlagos abundanciaval, az adott gazdafajrél ismert tetvek
taxondmiai valtozatossaga a kutatottsag intenzitasanak is fliggvénye (Gregory 1990;
Walther et al. 1995). Ezért megprobaltuk becsulni az egyes madarfajok parazitoldgiai
kutatottsaganak meértékét. E célbol a Centre for Agriculture and Biosciences
International (CABI) adatbazisban kerestlink olyan cikkeket, melyek cime vagy
absztraktja tartalmazza a gazda latin nevét és a ,parasit*”, ,pathogen*”, ,helminth*”,
,mite*”, louse”, ,lice” szavak egyikét (ahol a ,*” csonkolasi jel). A keresés az 1984
januarjatol 2002 januarjaig terjed6 idészakra korlatozddott. A talalatok szama, melyet
a kutatottsag intenzitdsanak becsléséll hasznaltunk, gazdafajonként O-tél 72-ig
terjedt.

A gazdafajok testtomegét Dunning (1993) konyvebdl, illetve sajat terepi
méréseink alapjan hataroztuk meg.

A tetvek abundancidjara és génusz-gazdagsagara, valamint T-sejtes
immunvalasz a fidkakori illetve kifejlett-kori mértékére vonatkozé adatok nem minden
madarfajra voltak adottak, ezért a minta-elemszam az egyes elemzésekben
klldnb6z6. Az abundancia, a sejtes immunvalasz, valamint a testtomeg adatokat

logo-transzformaltuk, illetve a kutatottsag intenzitdsat logio(x + 1)-transzformaltuk

45



hogy a normalis eloszlastdl szignifikansan nem kilénbdzé eloszlasokat nyerjunk. A
szignifikancia szint 5%. A kozolt értékek atlagok (SE).

A log-transzformalt testtomeg kovariansként valo felhasznalasa statisztikai
kontrollt biztosit a sejtes immunvalasz mértéke és a testtomeg kozti allometrikus
Osszefuggésre.

Fajok koOzti 0sszehasonlitasban a tulajdonsagok meértékei nem ,fuggetlen
esemeények” mert a konvergens evolucid okozta hasonlésag keveredik a filogentikai
rokonsag miatti hasonldésag eseteivel. Erre vald kontrollként Felsenstein (1985)
munkajat kovetve nem a fajonkénti értékekkel, hanem a torzsfa ikeragai kozti
kilonbségekkel, a fliggetlen filogenetikai kontrasztokkal szamoltunk (lasd el6z6
fejezet).

A vizsgalt madarfajok rokonsagi viszonyait abrazolo torzsfat Sibley & Ahlquist
(1990); Barker et al. (2001); Badyaev (1997); Blondel et al. (1996); Cibois & Pasquet
(1999); Leisler et al. (1997); Martin & Clobert (1996); Mgller et al. (2001); Sheldon &
Winkler (1993); valamint Seibold & Helbig (1995) nyoman allitottuk 6ssze.

A CAIC (Purvis & Rambaut 1994; 1995) szoftvert hasznaltuk a fluggetlen
filogenetikai kontrasztok szamitasara. A torzsfa aghosszait egyenlének tekintettik
(de az aghosszakat figyelembe véve és egy gradualis evolucios modellt feltételezve
is az itt kozolthoz hasonld eredményeket kaptunk). A statisztikai hipotézisek
el6feltételeinek teljesulését a standardizalt kontrasztok és hozzajuk tartozd szoras
kozti regresszioval teszteltik (Garland et al. 1992). Az eredmények — Bonferroni
korrekcio utan — az el&feltételek teljesulését jelezték. Az eredmények robusztus
voltanak tesztelésére eltavolitottuk az extrém értékeket, de ez dolgozatunk konkluziot
nem befolyasolta. A kontrasztokat az origbn at vezetett linearis regresszioval
elemeztik (Purvis & Rambaut 1994; 1995).

2.6.3. Eredmények

Az Amblycera és Ischnocera fert6zések leird statisztikait az V. tablazat foglalja
O0ssze. Az Amblycera tetvek abundancidja kozel haromszorosan multa felll az
Ischnocera fajok abundanciajat. A legtébb madarfaj nagyon kevés tetl génuszt
hordoz, a génusz-gazdagsag medianja mindkét alrendben 2. Az Amblycera és
Ischnocera génuszok madarfajonkénti szama kozt pozitiv dsszefliggés volt (Pearson
r = 0,367, t = 3,490, sz.f. = 78, P = 0,0008), amely a flggetlen filogenetikai
kontrasztokat alkalmazva is szignifikans maradt (F = 7,422, sz.f. = 1,77,  =0,09, P
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= 0,008). Az extrém értékek (melyek meghaladtak + 1,96 szérast) kizarasa sem
valtoztatott ezen (F = 5,144, szf. = 1,72, # = 0,07, P = 0,03). Az Amblycera és
Ischnocera tetvek atlagos abundancidja gazdafajok kozott elemezve pozitiv
kapcsolatot mutatott (Pearson r = 0,639, t = 3,811, sz.f. = 21, P = 0,001; filogenetikai
kontrasztok: F = 5,564, sz.f. = 1,21, #=0,21, P = 0,03). Az extrém értékek (+ 1,96
SD) kizarasa nem valtoztatott ezen (F = 21,704, sz.f. = 1,19, # = 0,53, P = 0,0002).

Az Amblycera és Ischnocera génuszok szama csak gyenge Osszefuggeést
mutatott a kutatottsag intenzitasaval, ez a génusz-gazdagsag varianciajanak
maximum 13%-at magyarazta (Amblycera: Pearson r = 0,354, t = 3,348, sz.f. = 78, P
= 0,001; Ischnocera: Pearson r= 0,344, t = 3,238, sz.f. =78, P = 0,002).

Az Ischnocera atlagos abundancia nem fluggott Ischnocera génusz-gazdagsag
ertékétél (kontrolldlva a gazda testméretre, kutatottsag intenzitasara és a minta-
elemszamra: Pearson r = -0,085, t = 0,498, sz.f. = 21, P = 0,625), és ezt kaptuk a
filogenetikai kontrasztokat alkalmazva is (F = 5,049, sz.f. = 4,18, P =053 P =
0,007). Az Amblycera génusz-gazdagsagot tovabbi valtozoként bevonva olyan
lépésenkénti linearis regresszios modellt kaptunk melyben minddéssze a gazda
testméret volt az Ischnocera abundancia szignifikans prediktora (9a. abra;
kontrasztokat alkalmazva: F = 19,719, szf. = 1,21, P = 0,48, P = 0,0002,
meredekség (S. E.) = 1,320 (0,297)). Az Amblycera fajok atlagos abundanciaja nem
fuggott 6ssze génusz-gazdagsagukkal (kontrollalva a gazda testméretre, kutatottsag
intenzitdsara és a minta-elemszamra: Pearson r = -0,202, t = 1,049, szf. =21, P =
0,308), és ezt kaptuk a filogenetikai kontrasztokat alkalmazva is (F = 1,993, sz.f. =
4,18, * = 0,31, P = 0,139). Az Ischnocera génusz-gazdagsagot Ujabb valtozoként
bevonva a modellbe olyan linearis regresszios modellt kaptunk, melyben az
Ischnocera génusz-gazdagsag és a gazda testméret voltak Amblycera abundancia
prediktorai (9b. abra; kontrasztokra alapozva: F = 4,470, sz.f. = 5,17, =057, P=
0,009, Ischnocera génusz-gazdagsag: meredekség (S. E.) = -0,297 (0,093), t =
3,204, P = 0,0052; testtomeg: meredekség (S. E.) = 0,991 (0,309), t = 3,209, P =
0,005).
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9. abra. (a) Ischnocera atlagos abundancia értékek a gazdafaj testtémegének fliggvényében,;
(b) Amblycera atlagos abundancia értékek az Ischnocera génusz-gazdagsag fliggvényében.
Minden adatpont egy gazdafajt jelképez. Az y tengelyek és az (a) abra x-tengelye

logaritmizalt.

Az Amblycera génusz-gazdagsag pozitiv 0sszefuggeést mutatott a fiokakori T-
sejtes immunvalasz mértékével (Fig. 2a; F = 12,364, sz.f. = 1,56, * = 0,181, P =
0,0009, meredekség (S. E.) = 1,604 (0,456)), mig az Ischnocera fajok esetén nem
volt ilyen 6sszefliggés (Fig. 2b; F = 1,525, sz.f. = 1,56, = 0,027, P = 0,222).
Filogenetikai kontrasztokat alkalmazva hasonlé eredményeket kaptunk (Amblycera,
10c. abra; linearis regresszié: F = 13,296, sz.f. = 1,55, # = 0,180, P = 0,0008,
meredekség (S. E.) = 2,371 (0,650)). Ez nem egyes kiugré értékek altal okozott
mudtermék, hiszen rangskalat alkalmazva hasonlé eredményt kaptunk. Az Amblycera
génusz-gazdagsag egy extrem értékének (10c. abra, balra lent) kizarasa csak er6siti
az dsszefiiggést (F = 15,544, sz.f. = 1,54, # = 0,224, P = 0,0002, meredekség (S. E.)
= 2,451(0,622)). Hasonloképp, az Ischnocera génusz-gazdagsag és a fidkakori T-
sejtes immunvalasz kozti szignifikans kapcsolat hianyat megerdsitette a linearis
kontrasztokra alapozott elemzés is (10d. abra; linearis regresszid az origon at: F =
0,013, sz.f. = 1,55, * = 0,000, P = 0,910).
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10. abra. Az Amblycera (a) és az Ischnocera (b) génusz-gazdagsag a gazdafaj fiokakori T-
sejtes immunvalaszanak (mm) fluggvényében. Filogenetikai kontrasztok ugyanezen
tulajdonsagokra az Amblycera (c) és az Ischnocera (d) fajok estében. Az x tengelyeken

logaritmizalt értékek.

A tulajdonsagok kontrasztjaira alapozott tobbszOrds linearis regresszids
modellbe a kutatottsag mértékét, az immunvalasz adatok eredetét (vadon vagy
fogsagban él6 madarakon mért adatok), és a gazdafaj testtdmegét is bevettik
tovabbi valtozéknak. Az Amblycera fert6zések esetében a génusz-gazdagsag
modellje szignifikans (F = 9,783, sz.f. = 3,57, = 0,340, P < 0,0001). Az Amblycera
génusz-gazdagsag szignifikdns pozitiv kapcsolatot mutatott a fidokakori T-sejtes
immunvalasszal (meredekség (S. E.) = 1,153 (0,490), t = 2,352, P = 0,02).

Hasonloképp az Ischnocera génusz-gazdagsag teljes tobbszords regresszios
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modellje is szignifikans (F = 4,916, sz.f. = 3,57, r? =0,206, P = 0,004), csakhogy a
génusz-gazdagsag nincs szignifikans kapcsolatban a T-sejtes immunvalasszal
(meredekseég (S. E.) = 0,449 (0,410), t = 1,093, P = 0,279). Az Amblycera fert6zések
génusz-gazdagsaga tehat né a fidokakori T-sejtes immunvalasz mértékével, mig az
Ischnocera fert6zések esetében nincs ilyen 6sszefiiggés.

Habar a fibkakori és a kifejlett-kori T-sejtes immunvalasz mértéke pozitiv
Osszefuggést mutatott (Pearson r = 0,595, t = 4,059, sz.f. = 30, P = 0,003), a kor-
specifikus kuldnbségek hatasanak tisztazasara tobbszords linearis regresszios
modelleket alkottunk a génusz-gazdagsag (mint fliggé valtozd) valamint a fidkakori
és a kifejlettkori T-sejtes immunvalasz (mint flggetlen valtozok) filogenetikai
kontrasztjai kozott. Az Amblycera fert6zések esetére a teljes regresszios modell
statisztikailag szignifikans (linearis regresszié az origdn keresztil: F = 5,535, sz.f. =
4,40, # = 0,352, P = 0,001). Az Amblycera génusz-gazdagsag szignifikans pozitiv
kapcsolatot mutatott a fiokakori T-sejtes immunvalasszal (10c. abra; meredekség (S.
E.) = 1,211 (0,618), t = 1,997, P = 0,04), mig a kifejlett-kori immunvalasszal valo
kapcsolata nem volt szignifikans (meredekség (S. E.) = -0,724 (0,803), t = 0,901, P =
0,373). E kapcsolatot nem egyes kiugré extrém értékek hoztak Iétre, hiszen
rangskalat alkalmazva nagyon hasonlé eredményt kaptunk. A génusz-gazdagsag
extrém kiugro értékének kizarasa nem befolyasolja a kapcsolatot (F = 3,010, sz.f. =
4,39, = 0,236, P = 0,003). Az Ischnocera fertézések esetében a génusz-gazdagsag
nem mutatott kapcsolatot a fiokakori T-sejtes immunvalasszal (meredekség (S. E.) =
-0,172 (0,450), t = 0,383, P = 0,704), illetve az kifejlett-kori T-sejtes immunvalasszal
sem (meredekség (S. E.) = 0,323 (0,578), t = 0,559, P = 0,612). Az Amblycera
fertbzések génusz-gazdagsaga és az immunvalasz-készség kozti kapcsolat tehat
csak a fidkakori immunvalasz értékek esetében kimutathatdé, mig az Ischnocera
fertbzések gazdagsaga a madar egyik életkoraban mért immunoldgiai

valaszkészségeével sem fuggott Ossze.

2.6.4. Megbeszélés

A vizsgalt madarfajokat filogenetikai torzsfa mentén abrazolva azt kaptuk, hogy az
Amblycera fertézéseik génusz-gazdagsaga a fiokakori T-sejtes immunvalasz
készségének novekedésével Osszerendezett modon valtozik. Az Ischnocera
fert6zések esetén nem volt ilyen tendencia. Legjobb tudasunk szerint ez az elsé

olyan eredmény, amely kapcsolatot mutat a madarak Amblycera fertézései és az
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immunrendszerUk muikodésének intenzitasa kozott. Mindez azt sugallja, hogy a
madarak immunvédelem altal (is) korlatozzak Amblycera fert6zéseiket. Szintén ez az
els6 olyan eredmény, mely kapcsolatot mutat egy él6skddé csoport taxondmiai
valtozatossaga és a gazda védekezésének intenzitasa kozott. Vizsgalatunkban az
Ischnocera tetvek egyfajta természetes kontrollcsoportként szolgaltak, mert ennek
fajai jellemz6en nem érintkeznek a gazda él6 szoveteivel. Ezért, amint az varhato is
volt, esetukben nem talaltunk a génusz-gazdagsag és a T-sejtes immunvalasz
mértéke kozti kapcsolatra utald jeleket. Feltételezhetjuk, hogy az Amblycera génusz-
gazdagsag és a gazda T-sejtes immunvalasz kozti kapcsolat kdzvetlen kdlcsdnhatas
terméke, és nem valamely altalunk nem vizsgalt tényez6 altal kozvetitett hatas
(mGtermék). Ebben az esetben az ok-okozati kapcsolatnak kétféle iranya képzelhet6
el. Lehetséges, hogy a nagy génusz-gazdagsag a gazdafajokat a T-sejtes
immunvalasz mértékének nodvelésére szelektalja. Csakhogy egy ellentétes iranyu
kapcsolat is lehetséges, vagyis, hogy a gazda magasabb immunolodgiai
valaszkészsége Amblycera tetveket fokozottabb specializaciora szelektalja, amely
végs6 soron fokozottabb fajképzédéshez vezet. Ebben az esetben a gazdafajokat a
hevesebb immunvélasz képességére a vizsgalatunkban nem szerepl6, mas, a
tetveknél virulensebb kérokozok altal kifejtett szelekciés nyomas kényszeriti, majd
ennek hatasara n6 az Amblycera génusz-gazdagsag is. Az ok-okozati kapcsolatok
ellentétes iranyat jelz6 hipotézisek nem egymast kizaré jellegliek, parhuzamosan is
megvalosulhatnak. Eredményeink azonban nem nyujtanak tdmpontot arra, hogy az
oksagi kapcsolat iranyat elemezzuk. Feltételezzik azonban, hogy az Amblycera
tetvek altali szelekciés nyomasnal sokkal jelentésebb szelekcios erbk formaljak a
madarak immunrendszerének evolucidjat, és csak ezt kdveti az Amblycera tetvek
fajképzddési mintazatanak alakulasa.

A parazitak szamara nemcsak a gazda T-sejtes immunvalaszanak mértéke,
hanem annak az egyedfejlédésben valo id6zitése is jelentés tényezb. A tetvek
nagyobb mértékben terjednek a szul6-utdd fertbzési utvonalak mentén, mint sok mas
madar-€l6skddd (lasd pl. Clayton & Tompkins 1994; 1995). Mivel az él6skoddék talan
eppen az ujabb gazdaegyed invazidja soran a legsebezhetébbek, azt gondoljuk,
hogy a fert6zés taxondmiai gazdagsaganak a fiokakori immunvalasz mértékével
mutatott szorosabb 6sszefliggése (szemben a kifejlett-kori immunvalasz mértékével)

nem véletlenszer(, hanem kifinomult koadaptaciés folyamat eredménye.
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A madarfajok testtdmege és a tetvességlik abundanciaja kozti dsszefiggés
(flogenetikai kontroll utan) mar eddig is ismert volt (Rézsa 1997a). Jelen vizsgalat
megmutatta, hogy ez az dsszefliggés az Amblycera és Ischnocera alrendeket kulon
vizsgalva is mindkét alrend esetében fennall.

Korabbrél mar ismert volt, hogy a madarak tetveinek abundanciaja és
taxonomiai gazdagsaga pozitiv kapcsolatot mutat (Clayton & Walther 2001). Jelen
eredményeink pontositjak ezt a képet, amennyiben azt sugalljak, hogy a kapcsolat
konkrétan az Amblycera abundancia és az Ischnocera taxonémiai gazdagsag kozti
Osszefuggésre vezethetd vissza. E jelenség okait még nem ismerjuk. Mindez mégis
ravilagit egy altalanosabb problémara, arra, hogy a tetl-egyuttesek okoldgiai
jellemzabit leird vizsgalatok soran gyakran tulzott leegyszerUsitést teszunk, mikor
minden tetlfajt egyetlen, egységes guild szerepl6jének tekintink (mint pl. az
értekezés 2.5. fejezetében).

A korabbi kisérletes vizsgalatok ismételten azt mutattak, hogy a madarak
tetvessegik mértékét mechanikai védekezési mddokkal, féként tollaszkodassal és
vakarodzassal csokkentik (pl. Clayton 1991b; Rézsa 1993b; Clayton et al. 1999).
Mikdzben nem kétséges, hogy a mechanikai védelem az Amblycera fajokra is hat,
felhivjuk a figyelmet arra, hogy ezek a kisérletek mind Ischnocera tetvekkel folytak,
és nem vilagos, hogy eredményeik milyen mértékben vonatkoztathaték mas tetvekre
is. Eredményeink szerint az Amblycera tetvek a gazda egy masik védelmi

rendszerével, az immunrendszerrel is koevolvalnak.
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2.7. Hajtet(i (Pediculus humanus capitis) ivararanyok elemzése’

A varjak tolltetveinek elemzése is ramutatott arra, hogy a tetvek valoszinileg
képesek utodaik ivararanyat a fert6zottség intenzitasanak fuggvényében manipulaini.
E jelenség hatterének megértése azért is Iényeges volna, mert a parazita népesség
ivararanya nyilvanvaldéan befolyasolja a parazita szaporodasi ratat, és ezen keresztll
a virulencia mértékét is (Ewald 1994; 1995). Buxton 1941-ben publikalt adatait
elemezve ugy tlnik, hogy az emberi hajtetvek (Pediculus humanus capitis) is
képesek utddaik ivararanyat az intenzitas fuggvényében manipulalni. Legalabbis erre
utal, hogy az ivararanyt az intenzitas értéke az LMC hipotézis altal megjosolt mddon
prediktalja.

Figyelemre méltdé koérilmény azonban, hogy a Buxton (1941) altal kdzolt hat
tropusi mintabol csak egy, a Colombo-ban gy(jtott minta mutatott ilyen mintazatot.
Ennek okat nem ismerjuk. Elképzelhetd, hogy a colomboi mintaban szerepld
emberek egymastadl izolaltabbak voltak, min a tébbi mintaban, mert ezt az egy mintat

bértonben gyljtottek férfi foglyokrol.

16 T
W (2947)

ivararany

Log (atlagos intenzitas)

11. abra. 1935-ben a colomboi bérténben a hajtetvek ivararanya az intenzitastol fiiggott. A
fert6zott rabok (125 f6) adatait fert6zottségi osztalyokba rendezzuk (intenzitas 1-2, 3-10, 11-
25, 26-100, >100), és ezek ivararanya intenzitas-figgé (linearis regresszio, r=0,970, F=48,2,
P<0,007, szignifikdns a Bonferroni-korrekcio utan). Zarojelben az osztalyba sorolt tetvek

egyedszama.

11 Atirva és réviditve az alabbi cikk alapjan: Rézsa L. 1997. Adaptive sex-ratio manipulation in Pediculus humanus capitis:

possible interpretation of Buxton’s data. Journal of Parasitology, 83, 543-544.
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2.8. Ivari szelekcio tasakospatkany-szértetvekben'?

2.8.1. Bevezetés

A ,szabadon él6” (nem-¢él6skdd6) Iényekben az ivaros szaporodas valdszinileg a
parazita-fert6zések elleni adaptacioként jott létre, és valt altalanosan elterjedtté
(Hamilton 1980; Hamilton et al. 1990), csakhogy a parazitak tobbnyire maguk is
ivarosan szaporodnak. Az ivaros szaporodas — ha a parvalasztast befolyasoljak a
potencialis nemi partnerek eltéré genotipusai — ivari szelekciohoz vezet. Mig az ivari
szelekci6 a szabadon ¢él6 Iények mikroevolucidjaban és fajképz6désében
kozismerten jelentds hatéer§ (Anderson 1994), és a patogének befolyasat a gazda
ivari szelekciora kiterjedten tanulmanyoztak az elmult évtizedekben, addig a
parazitakon bellli ivari szelekcié eddig jorészt elkerllte a kutatdk figyelmét.

Jelenleg nincs egyszerl modszer annak tanulmanyozasara, hogy az ivari
szelekcio és a nemi preferenciak hogyan befolyasoljak a parazitak és patogének
egyes genetikai alléljeinek relativ szaporodasi sikerét. Kdzvetett lehetéséget kinal az
ivari szelekcid intenzitdsanak mérésére a genitaliak és a masodlagos nemi szervek
morfologidjanak 6sszehasonlitasa sok, kozel rokon él6skodé faj kozott.
Feltételezzlk, hogy az ivari szelekcio szintjének novekedésével aranyosan n6 az
ivarszervek fejlesztésébe allokalt eréforrasok aranya, kulondsen a versengb nemben,
ami rendszerint a him. A tetvek, mint a rovarok legnagyobb permanens él6sk6dé
csoportja, kivételes lehetéséget nyujtanak e vizsgalatokra. Mint minden rovarnak, a
tetveknek is morfologiailag és funkcionalisan jol elkulonult testrészekre tagolt teste
van, ezért az ivarszervek relativ mérete jobban mérhetd, mint barmely nem-izeltlabu
korokozo esetében.

A néstény tetvek életuk soran gyakran tobbszor is parzanak, és képesek
spermat tarolni ivarszervukben, ezért a himek kozott valdszinlleg jelentés a
spermakompeticio. A nagyobb testl himek, vagy a nagyobb és komplexebb nemi
szervekkel biré6 himek tobb spermat képesek termelni, és igy mennyiségileg
,Kihigitjak” versenytarsaik spermajat, ezaltal eredményesebbek az ivari versengeés-
ben. A fonalascsapu tetvek alrendjében (Ischnocera) a himek csapja gyakran meg-

nagyobbodik, a him ezzel rogziti a néstény torat parzas kdzben. A relative nagyobb

12 Rozsa, L., Hafner, M. S., & Brandt, S. V. 2003. Ivari szelekcid, speciacid, és virulencia faktorok parazitdkban. MTA

Viselkedésokologiai El6adoilés, 2003. majus 8. — in press alapjan
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eés komplexebb csapu himek vélhetéen hosszabb ideig képesek tartani a néstényt,
megakadalyozva ezzel azt, hogy kozvetlenul a parzas utan a ndstény egy masik
himmel ujra k6zosuljon. Végul feltételezzik, hogy a spermakompeticid magasabb
szintjével egyutt jar a néstény genitalia méretének és komplexitasanak ndvekedése
is, hiszen ez az a tér, melyben a spermakompeticié fizikailag lezajlik.

A spermakompeticié mértékére természetesen hatassal van az ivararany. A
nem-egyensulyi ivararanyok gyakoriak a tetvek korében, ennek oka valdszinilleg a
lokalis ivari versengés (Clayton et al. 1992; az értekezés 2.3. és 2.7. fejezetei). E
jelenség akkor Iép fel, ha a populacido idélegesen feltagoldédik sok kis
szubpopulaciora, melyben a beltenyésztés jelentés (Hamilton 1967). Mivel a tetvek
tobb generaciovaltasa is egyetlen gazdaegyeden zajlik, e népességek ideiglenesen
izolaltak lehetnek a tobbi gazdaegyed tetveitdl. llyen koriimények kozt egy néstény
az altal maximalizalhatja unokai szamat, ha utédai kozt csdkkenti a versengd ivar (ez
rendszerint a him) aranyat, ezaltal csoOkkenti a sajat utddai kozti versengést.
Masrészt viszont a nem-rokon genotipusokkal valo keveredés esetén el6nyosebb a
megszerezhet6 eréforrasok felét a versengd ivar létrehozasara forditani (Fisher
1930).

E dolgozat célja az ivarilag szelektalt morfologiai bélyegek és az ivararany
szamszerisitése a tetvek egy fajgazdag csoportjaban, hogy felderitsuk a parazita
ivari szelekcidé kapcsolatat a foldrajzi elterjedéssel, fajképz6déssel, és a virulencia
egyes faktoraival. E célbdl (al-)fajok kdzti 6sszehasonlitasban elemeztik (1) az ivari
versengéssel kapcsolatos bélyegek kapcsolatat az ivararannyal (2) egyes ,kornyezeti
tényez6k” (mint pl. a biogeografiai pozicio és a fertézés intenzitasa) kapcsolatat az

ivari versengéssel, és végul (3) eredményeinket megprébaljuk értelmezni a

Yy

2.8.2. Morfologiai elemzés

A tasakospatkanyok (Rodentia: Geomyidae) szértetveinek (Phthiraptera: Ischnocera:
Trichodectidae: Geomydoecus spp., Thomomydoecus spp.) taxondmiai leirasai
harom szerz6tél szarmaznak, akik nagyon nagy példanyszamokat (54.250 parazita
3.574 gazdardl), és konzisztens morfometriai metodikakat alkalmaztak (Hellenthal &
Price 1980; 1984; 1988; 1989a; 1989b; Price 1975; Price & Hellenthal 1975a; 1975b;
1976; 1979a; 1979b; 1980a; 1980b; 1981a; 1981b; 1988a; 1988b; 1989a; 1989b;
Price et al. 1985; Timm & Price 1979; 1980). A taxondmiai leirasok morfologiai
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fajfogalmon alapultak, ezért nem tudhatjuk, hogy az egyes fajok vagy alfajok kdzo6tt
valojaban zajlik-e hibridizacié. Adataink e fajleirasokbdl szarmaznak. Néhany
nyilvanvaldéan hibas adat kizarasa utan 120 kozel-rokon tetd (al-)faj maradt, melyek
Eszak- és Kozép-Amerika szamos tasakospatkany fajan elterjedtek. Sajnos a
tasakospatkanyok valtozatossaga hibasan értékelt, mivel a korai szerzék alfaji nevet
adtak szamos helyi populacionak, melyek a talaj szinéhez és a habitat
taplalékb6ségéhez igazodva eltér§ szint és méretet mutatnak, de nem feltétlendl
képeznek genetikailag eltérd fejlédési iranyokat. Ezt a kérdést ugy hidaltuk at, hogy
egy-egy tasakospatkany fajon belll 6sszevontuk azokat az ,alfajokat” melyek
foldrajzi aredja egymassal érintkez6, és ezeket tekintettik biologiailag relevans
emlbs alfajoknak (Hall 1981; Patton & Smith 1990; Hafner 1991; Demastes et al.
2002 elterjedési adatai nyoman). Szamos tetl (al-)faj tobb, eltéré gazdafajon vagy
alfajon él6 torzsre' tagolddik, ugyanakkor szamos tasakospatkany fajon vagy alfajon
tobb eltéré fajt vagy alfajt képvisel6 tetli-térzs is él. Osszesen 189 parazita torzset
tudtunk igy elkuloniteni. E bonyolult gazda-parazita rendszert a kospeciacios
események nagy gyakorisdga miatt a gazda és parazita torzsfak szignifikans
hasonldsaga is jellemzi (Hafner & Nadler 1988; Hafner et al. 1994).

A taxonomiai leirasok adataibol az alabbi mérészamokat generaltuk:

1. lvararany. A himek aranya a minta Osszes kifejlett példanya kozott. A
hattérzaj csokkentése érdekében kizartunk minden fajt vagy alfajt, melyet kevesebb,
mint 25 egyed képviselt, vagy kevesebb, mint 5 gazdaegyedrdl gydjtotték.
Hasonloképp, kizartuk a parthenogenetikus térzseket (ivararany < 0,05), mint extrém
szelsé erteket mutatoé csoportokat. Ezek a dontések minéségileg nem befolyasoljak a
végeredményt. Az elemzésben maradt torzsek ivararanya 0,34-0,79 kozt valtozik.

2. lvari testméret dimorfizmus. A testhosszat log-transzformaltuk, majd a him
testméretet a ndéstény testméret linearis flggvényeként fejeztik ki. Az ivari
dimorfizmus mértéke a him testmeéret eltérése (rezidualisa) e regresszids egyenestdl
(Ranta et al. 1984).

3. N&stény genitalia mérete. A néstény genitdlia-zsak hossza osztva a
ndstény testhosszal. Diszkrét karakter-allapotok: <=0,09 (1); 0,09-0,12 (2); 0,12+ (3).

13 A torzs az él6skddd fajon beliili egység, mely eltéré jarvanytani tulajdonsagokkal (pl. gazda-specifitassal) jellemezhetd

populaciot jeldl.
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4. Him genitalia mérete. A him genitdlia szélessége osztva a fej
szélességével. Diszkrét karakter-allapotok: <=0,19 (1); 0,19-0,24 (2); 0,24-0,31 (3);
0,31+ (4).

5. Him fogdszerv mérete. A him csapjanak elsé ize megnagyobbodott, parzas
kozben a néstény elbtoranak rogzitésere szolgal. Relativ hosszat ezért nem a him
testmérethez, hanem a néstény el6tor szélességéhez viszonyitva fejezzuk ki. A
ndstény elbtor szélességét és a him csap elsé iz hosszat log-transzformaljuk, majd a
linearis regresszio rezidualisait hasznaljuk a relativ csapméret meértékeként.

6. A néstény genitélia strukturalis komplexitasa. A ,strukturalis komplexitas”
terminust mindvégig egyszerl értelemben hasznaljuk, pusztan a taxonomiai
leirasokban elkulonult objektumkeént leirt és megszamlalt testalkotok mennyiségét
ertjuk alatta. A néstény genitalia zsakban ,hurok” nev(, ismeretlen funkcioju
strukturak lathatdk, ezek szamat tekintjuk itt a komplexitds mértékének. Diszkrét
karakter-allapotok: nincs (0); 1-2 (1); 3-5 (2); 6-9 (3); 10-11 (4).

7. A him genitalia strukturalis komplexitasa. A him genitalia-zsakban lathato,
ismeretlen funkcioju ,tuskék” szama. Diszkrét karakter-allapotok: nincs (0); 2 (1); 3
(2); 4 (3); 5 (4); 6 (5); 8+ (6).

8. Him fogdszerv strukturalis komplexitasa. A csap elsé izén sokszor egy jol
elkulondlt oldalag is van, ennek jelenlétét a nagyobb komplexitas jeleként
ertelmezzik. Diszkrét karakter-allapotok: egyenes csapiz (0); enyhe kitiremkedés
(1); hatarozott oldalag (2).

9. Atlagos intenzitas. A parazita egyedszam osztva a gazda egyedszammal,
log-transzformalva. Mivel a tetvek nagy részét muzeumokban, korabban mas
célokbdl gydjtott és preparalt tastakospatkanyokrol gyUjtotték, ezért az intenzitas
adatokban nyilvanvaléan nagy a véletlen zaj. Roger D. Price (aki az 0Osszes
felhasznalt fajleirasban tarsszerz6) egy maganlevélben igy irta le a gydjtési eljarast:
~Semmiképpen sem térekedtiink a kvantitativ gyljtésre. Ha a tasakospatkany bérén
Sok tetli volt, addig fésiltem, amig 6sszegyililt eqy ,,szép” minta. Ha a bérén csak
keves tetl volt, akkor egy alaposabb kereséest vegeztem, amig meg nem gybzédtem
arrol, hogy minden kifésiilheté példanyt megtalaltam. Ezért fenntartasaim volnanak
azzal kapcsolatban, hogy ezeket a szamokat a tetvek populacioméretének tekintsik.
Sok fiigg a bérok elbzetes térténetetdl...” Mégis, mivel az atlagos intenzitas eléggé
valtozékony (2,3-31,3 kozott), és a gazdaegyedek szama igen nagy (3.574), fennall

annak a lehet6sége, hogy az adatok a véletlen zajon kivll informaciot is hordoznak.
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néstény him

néstény

12. abra. Tasakospatkany szértetvek morfologiajanak spermakompeticidéval kapcsolatos
bélyegei. A himek kisebbek a néstényeknél (1. sor), vagy nagyobbak (2. sor). A him 1. csap-
ize lehet nagy, elagazé nyulvanyt hordozd6. A ndstény genitalia-zsakban valtozatos szamu
»hurkok” (3. sor), a him genitalidban pedig valtozatos szamu ,tliskék” (4. sor) helyez-

kedhetnek el. Funkciojuk ismeretlen, de hozzajarulnak a szerv anatémiai komplexitasahoz.
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Azon tulajdonsagok esetében, melyek értékeit diszkrét karakter-allapotok (3.,
4., 6., 7. és 8. tulajdonsagok) szerint értékeltik, a kategorizalas pontosan koveti egy
korabban publikalt kladisztikai elemzésben masok altal hasznalt kategorizalast (Page
et al. 1995). Minden mas tulajdonsagot folytonos skalan értelmeztink. Néhany korai
fajleiras nem tartalmazta az Osszes itt felhasznalt alapadatot, ezért a kulonb6z6
elemzésekben a mintaelemszam eltérd lehet.

Elemzéseinkben a parazita fajok vagy alfajok tulajdonsagait statisztikailag
fuggetlen ,eseményeknek” tekintjuk. Filogenetikai kontrollt tehat egyelére nem
végeztink, mert a szlikséges torzsfak a mai napig nem allnak rendelkezésre. A
korabbi kladisztikai elemzésbél (Page et al. 1995) azonban tudjuk, hogy e tetvek itt
vizsgalt ivarszerv-morfoldgiai tulajdonsagai nem konzervativ jellegliek, hanem igen
képlékenyek, tehat a torzsfa kilonbdz6 again szamos parhuzamos valtozast
mutatnak. Ez alapjan valdészinUsithetd, hogy a filogenetikai kontroll eredménye nem
kilonbozne jelentésen az itt bemutatott eredményektdl. Ugyanakkor e kladisztikai
vizsgalat eredményeként kapott kladogram nem hasznalhaté torzsfaként a mi
céljainkra, hiszen az részben az altalunk itt elemzett tulajdonsagok alapjan készult.

Mivel a valtozdink tobbsége kategorizalt jellegli, az egyszerliség kedvéeért
minden szamitasban nem-parametrikus teszteket alkalmazunk. A statisztikai tesztek

kétoldalasak.

2.8.3. Eredmények
Az ivararany minden altalunk vizsgalt morfologiai tulajdonsaggal a hipotézisunk altal
jésolt iranyu korrelaciét mutat, vagyis a himek nagyobb aranya rendszerint egyutt jar
az ivari versengés nagyobb szintjét jelz6 bélyegekkel, és e korrelaciok tdbbsége
szignifikans. Az atlagos intenzitas — pontosabban ennek egy igen durva becslése —
korrelal az ivararannyal és az ivari versengeés szintjét jelz6 morfologiai bélyegekkel. E
korrelaciok iranya szintén megfelel a hipotézis altal prediktalt irannyal, tehat a
magasabb intenzitas rendszerint egyutt jar a himek magasabb aranyaval és az ivari
versengés magasabb szintjét jelz6 bélyegekkel. Ez utdbbi korrelaciok fele tekintheté
szignifikansnak (VI. tablazat).

Korabbi munkakbadl ismert, hogy olykor egyes jarvanytani mutaték — mint pl. a
prevalencia (Read et al. 1995a; 1995b; Poulin 1997a), az atlagos intenzitas (Rozsa

1997c) és a gazda szocialitasanak mértéke (Rézsa et al. 1996) — korrelalnak a
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parazitak ivararanyaval. Az ivararany korrelal az ivari testméret dimorfizmussal az
eléskodd fonalférgek esetében (Poulin 1997b), és az ivari testméret dimorfizmust
hasznaltdk mar az ivari szelekcio meértékekeént pl. a buzoganyfejliek esetében (Poulin
& Morand 2000). Mindezeket az eredményeket szerz6ik a parazita népességen bellli
ivari versengéssel 0Osszefliggésben értelmezték. Jelen dolgozatunk azonban a
tulajdonsagok sokkal nagyobb korére terjed ki. Egyrészt a kozel-rokon parazita (al-)
fajok Osszehasonlitasaval megmutattuk, hogy az ivararany pozitivan korrelal a him
relativ testmérettel, valamint a néstény genitalia, a him genitalia, valamint a him
masodlagos nemi szerv relativ méretével és komplexitdsaval. Masrészt az intenzitas
durva becslése pozitivan korrelal az ivararannyal és az elébb emlitett morfolégiai
bélyegekkel. Feltételezzik, hogy a beltenyésztés erbteljesebb az alacsony intenzitasi
értékek estén, és ezért varhatd, hogy a magasabb intenzitas egyutt jarjon az
erbteljesebb him-him versengéssel. E korrelaciok nagy része a Bonferroni-korrekcid
utan is szignifikans, iranyuk pedig megegyezik a spermakompeticio feltételezése
alapjan megjosolt irannyal.

Az eredmények alternativ értelmezési modja mintavételi hibat feltételezni. Az
ivari testméret dimorfizmus és az ivararany kozt igy pozitiv korrelacié varhato, hiszen
a tetvek igen aprd allatok, és konnyl a relative kisebb nemhez tartozé példanyokat
elvesziteni. Mivel az ivari testméret dimorfizmus és a tobbi morfologiai tulajdonsag
kozt pozitiv korrelacio van (ezeket itt nem mutattuk be), a mintavételi hiba

megmagyarazhatja az ivararany és a morfologiai karakterek kozti korrelacidkat is.

2.8.3. Biogeografiai vonatkozasok
Az alternativ hipotézisek (ivari szelekcié versus mintavételi hiba) tesztelése céljabal
megvizsgaltuk az ivararany biogeografiai valtozékonysagat. Ha az ivararanyok csak
a dimorfizmus véletlen kllénbségeit tukrozik, akkor nem varhaté, hogy foldrajzilag
meghatarozhato trendeket mutassanak. Ezzel szemben, ha az ivari szelekcid
szintjeit tukrozik, akkor varhatéan biogeografiailag értelmezhetd mintazatot is
mutatnak. Ez az elemzésink csak Kanada, az USA és Mexiko teruletére vonatkozott,
néhany kisebb kdzép-amerikai mintat kihagytunk. Az alapadatokat Kanada, az USA,
és Mexiko tagallamaira tudtuk vonatkoztatni, ennél finomabb térbeli felbontas az
adatkdzlés hianyossagai miatt egyelére nem végezhetd.

A biogeografiai adatok nem tamogatjak a mintavételi hiba hipotézist, mivel az

ivararany adatok hatarozott geografiai trendet mutatnak. A néstény-tulsulyu, és
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kiléndsen a parthenogenetikus térzsek az elterjedési perifériakon, mig a him-
tulsulyu torzsek a Sziklas Hegység vonulataban jellemzéek. A fent leirt korrelaciokat
tehat nem magyarazhatjuk mintavételi hibaval. Ezért ugy véljuk, hogy a
spermakompeticié egy jelentds, de féldrajzilag valtozé mértéklii hatéerd a
tasakospatkany sz6rtetvek morfoldgiai és ivararany-evoluciojaban. Ez természetesen
nem zarja ki annak lehet6ségét, hogy ezzel parhuzamosan mintavételi hiba is

befolyasolhatta az ivararany adatainkat.

13. abra. Tasakospatkany szértetli torzsek ivararanyainak atlagai tagallamonként atlagolva.
Minden torzset egyenl6 sullyal vettink figyelembe, ha azt 6sszesen legalabb 25 parazita és
legaldbb 5 gazdaegyed képviselte, és el6fordult az adott tagallamban (is). A
parthenogenetikus torzsek adatait kihagytuk a szamitasbdl, de el6fordulasi helyeiket

csillagokkal jeleztuk.
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Az egyes tagallamok jellemezheték az ott eléforduléd parazita torzsek
szamanak, és az adott allam teruletének hanyadosaval: ez egyfajta epidemioldgiai
diverzitas mérészam. Az egyes tagallamokat elemi eseményként kezelve szignifikans
pozitiv korrelacié mutathato ki a torzsek slirisége és a torzsek ivararanyanak atlaga
kozott: tehat a him-tulsulyd ivararanyok féként a nagy torzs-slrliséget mutato,

kozponti helyzetl Sziklas Hegységben jellemzbek.
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14. abra. A szértetvek térzs-slrliségének és a térzsek atlagos ivararanyainak 6sszefliggése.
Minden pont Kanada, az USA, vagy Mexiké egy-egy tagallamat jelképezi. A
parthenogenetikus torzseket, mint extrém szélsé-értékeket kihagytuk, de bevonasuk tovabb

erfsitené az 6sszefiiggést. Spearman rang korrelacié: N=53, r=0,3978, P=0,0032.

Legalabb két alternativ hipotézis magyarazhatja e korrelaciét. Egyrészt
lehetséges, hogy az ivari szelekcidé magasabb szintje fokozza a fajképz6dési ratat.
Madarakban és mas nem-él6skdodé csoportokban mar ismert hasonlé folyamat
(Anderson 1994). Jovébeli kutatasok talan eldonthetik, hogy parazitakban az ivari
szelekcio fokozza-e a fajképzédést. Mindenesetre ismertink olyan tasakospatkany-
szOrtetll fajokat, ahol a ndstények azonos morfologiat mutatnak, és csak a him
masodlagos nemi jellegek kulonboznek (Geomydoecus setzeri és G. davidhafneri).

Masrészt lehetséges, hogy egyes teruletek magas fajképzddési rataja fokozza
az ivari szelekciot. A fajképzddés folyamatanak fontos bevezetd szakasza, hogy az
azonos faju populaciok genetikai eltérései fokozatosan novekednek, ezért — miel6tt a
telies genetikai izolacid létrejonne — a tobbszoros fertézések nagyon kulonbozd
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génallomanyu parazitak hibridizaciojat teszik lehetéveé, ami kedvez az ivarilag
verseng6 him utodok létrehozasanak. E hatas kevésbé kifejezett ott, ahol a térben
szomszeédos parazita populaciok genetikailag is hasonloak.

E két hipotézis egymast nem kizaré jellegl, mindkét folyamat mikoédhet
parhuzamban is. Olyan foldrajzi terlleteken, amely el6segiti a tasakospatkanyok és
parazitaik gyors fajképzddeését, e két folyamat talan egy autokatalitikus folyamatta
kapcsolédhat Ossze.

Ezzel kapcsolatos egy tovabbi alternativ hipotézisunk is. Elképzelhetd, hogy a
foldrajzi meghatarozottsag kozvetlenll csak a gazdafajok evolucidjara hat, és a
gazdafajok egyes tulajdonsagai — mint pl. testméret, vagy élettartam — hatnak a
parazita ivarossag evoluciéjara. Ebben az esetben a foldrajzi elterjedés és a parazita
ivari stratégia kdzott csak kozvetett kapcsolat van. E hipotézis tesztelhetd, mert van
egy nyilvanvalé predikcidja. Ha A parazita taxon két térzse az 1 és 2 gazda
taxonokon fordul el, akkor a kétféle gazdan mutatott ivararanyainak kilénbsége
varhatoan korrelal azon B parazita taxon torzsei kozti ivararany kulonbséggel, mely

szintén az 1 és 2 gazda taxonokon fordul el6. Magyaran; az egyik parazita faj
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15. &bra. Sok tet(i taxon tdbbféle gazdan is eléfordul, és megforditva, egyes gazda
taxonokon tdbbféle tetl is el6fordul. Ha a gazda tulajdonsagai hataroznak meg a parazita
ivararanyokat, akkor varhatd, hogy A parazita 1 és 2 gazdan mutatott ivararanyainak
kGldnbsége (vizszintes tengely) pozitiv korrelaciot mutasson B parazita 1 és 2 gazdan
mutatott ivararanyainak kulonbségeivel (fuggdleges tengely). Ez azonban nem jelenik meg
sem a tdrzsek szintjén (balra), sem pedig a helyi populacidk szintjén (jobbra), ezért ezt a

hipotézist elvetjuk.
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varhatdéan ugyanazt a kulonbséget ,latja” két gazda-taxon kozott, mint a masik.
Ezt az elemzést a helyi populaciok szintjén, és a torzsek szintjén is elvégeztuk. Az

adatok egyik szinten sem tdmasztjak ala ezt a hipotézist.

2.8.4. Ertékelés

Ugy véljik tehat, hogy egyes parazitdkban az ivari szelekcié hatékonyan
befolyasolhatja a morfologia és az ivararanyok evoluciojat, valamint a fajképz&deés
mértékét is.

Az eredmények a virulencia evoluciojanak szempontjabdl és érdekesek.
Evolucios-0koldgiai szempontbdl definialva a virulencia a parazita képessége a
gazda tulélési és szaporodasi sikerének csoOkkentésére. A gazdaegyeden él6
parazita népesség szaporodasi rataja alapvetéen befolyasolja a virulenciat (Ewald
1994; 1995; vanBaalen et al. 1995). Eredményeink azt sugalljak, hogy az elterjedési
perifériakon a néstények aranya igen magas, itt tehat a parazita sztletési rata nyilvan
magasabb, mint az area-kdzpontban, ahol a ndstények aranya joval kisebb. Ezzel
szemben az area-kdzpontban vélhetéen nagyobb az utdédok genetikai variabilitasa,
hiszen itt nincs parthenogenetikus szaporodas, és a beltenyésztés mértéke is
alacsonyabb. Ezért feltételezhetd, hogy itt jobb az utddok minésége; alacsonyabb a
parazita mortalitds. Es valéban, a parazitdk magasabb intenzitasu fert6zéseket
hoznak létre az area-kdzpontban, mint a periféridkon. Epplgy, mint a szabadon é16
lényekre kidolgozott, klasszikus r-K kontinuum hipotézis esetében, a parazitak is tébb
utddot hoznak |étre az area perifériain és jobb utdédokat a kdzpontokban. A parazita
szuletési és tulélési rata a parazita virulencia két fontos faktora, melyek kozt
eredményeink negativ cserearanyt sejtetnek. Az area mas és mas részein e
cserearany mas €s mas mértéke az optimalis a tasakospatkany szértetvek, de talan

mas éloskodok esetében is.
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3. Metodikai fejlesztések

3.1. Parazitas fert6zések kvantitativ elemzése™

3.1.1. Bevezetés

Az alabbiakban a gazdakrdl gyljthetd egyetlen parazitafaj el6fordulasanak
mennyiségi jellemzését targyaljuk. Tobb parazitafaj el6fordulasanak egyuttes
jellemzése tovabbi problémakat vetne fel.

A parazitdas fertbzések hatasait elemzd kutatdk szamara leggyakrabban
hozzaférhetd és elemezhet§ adat a prevalencia. Igen gyakori, hogy a magasabb
prevalenciat mutatdé gazda-populaciét altalaban fert6zottebb” és a ,parazitas
nyomasnak” jobban kitett populaciénak tekintik. A prevalencia ilyen altalanos
fert6zottségi mutatoként vald interpretaldasa rendszeresen el6fordul még a
legnagyobb természettudomanyos lapokban (pl. Nature, Science) is (lasd pl.
Hamilton & Zuk 1982; Moore & Wilson 2002).

Aki nemcsak a fert6zott egyedek gazdapopulacion bellli aranyara, hanem a
parazitdk mennyiségére is kivancsi, az intenzitds vagy abundancia értékekkel
szamol. Az el6bbi a fert6zott gazdaegyeden él6 azonos faju parazitak egyedszama,
mig az utobbi barmely (akar nem-fert6zott) gazdaegyeden él6 azonos faju parazitak
egyedszama (intenzitas > 0 és abundancia > 0). A parazita 6kologia terminoldgiai
alapjait megalapozni hivatott ajanlasok a fertézeés jellemzésére az atlagos intenzitas
vagy az atlagos abundancia (aritmetikai atlag) hasznalatat javasoljak (Margolis et al.
1982; Papp 1987; Bush et al. 1997).

Az atlagos intenzitas vagy az atlagos abundancia mintak kozti
O0sszehasonlitdsara parametrikus teszteket (Student t-tesztet vagy ANOVA-t)
hasznalhatnank, csakhogy a parazita populaciok er6sen aggregalt eloszlast
mutatnak (Crofton 1971), e tesztek elbfeltételei tehat nem teljestilnek. Ezért a
parazitoldgusok gyakran nem-parametrikus probakat, pl. Mann-Whitney U-tesztet
vagy Kruskal-Wallis tesztet alkalmaznak. Ezek un. ,eloszlas-figgetlen” tesztek,
csakhogy nem az atlagot hasonlitjak 6ssze, hanem a mediant, bar azt is csak akkor,

ha specialis feltételek teljesulnek. A parazitologusok tehat terminolégiai ajanlasokat

14 Atirva és roviditve az alabbi cikk alapjan: Rézsa L., Reiczigel J. & Majoros G. 2000. Quantifying parasites in samples of
hosts. Journal of Parasitology, 86, 228-232.
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kovetve az atlagos intenzitasrél (abundanciardl) irnak, mikdzben a median
intenzitasokat (abundanciakat) elemzik. Lassuk az alabbi hipotetikus példat:

A minta: 1,1,1,1,1,1,1,1, 2, 50;

B minta: 1,1,2,2,2,2,3, 3,4, 10.
Ebben az esetben az intenzitas atlaga A mintaban nagyobb, mint B-ben (atlagok: 6,
3), mig egy Mann-Whitney U-teszt latszélag megmutatja, hogy az intenzitas medianja
(medianok: 1, 2) szignifikansan alacsonyabb A mintaban mint B-ben.

De ez is csak egy félrevezet6 latszat. Valéjaban a Mann-Whitney U-teszt csak
akkor tajékoztat a medianok eltérésérél, ha teljesll specialis feltétele, a gyakorisagi
eloszlasok azonos alakja. llyenkor lényegében azt vizsgaljuk, hogy az azonos alaku
eloszlasok egymashoz képest eltolt helyzetben vannak-e a szamegyenesen. Ha ez a
feltétel nem teljesul, akkor a teszt nem az eloszlasok medianjait, hanem csak a
rangoszegeit hasonlitia 0ssze. A rangdsszegek viszont szokatlanul viselkedhetnek.
Vegyuk az alabbi hipotetikus mintakat:

A minta: 2, 3, 9,
B minta: 4,5, 7,
C minta: 1, 6, 8.
A rangosszegeket elemezve meglepve tapasztaljuk, hogy:
A<B<C<A

Nagyobb mintak esetén ez a korkodrds viszony csupa szignifikans kulonbséget
is takarhat.

Elterjedt parazitoldgiai gyakorlat tehat az atlagokrdl beszélni, latszélag a
medianokat 6sszehasonlitani, valdjaban pedig a rangosszegeket elemezni, amelyek
fenti meglepé viselkedési sajatsaga (a korkords alarendeltség lehetésége) a szerzdk
€s az olvasok szamara egyarant ismeretlenek.

Gyakran felmerulé alternativa az adatok logX - vagy log(X+1) -
transzformalasa, hogy azok normalis eloszlast mutassanak. Ezutan parametrikus
tesztek alkalmazhatok a transzformalt adatokon. llyenkor az elemzés a geometriai
atlagra (ez a log-transzformalt adatok &atlaganak az eredeti skalara vissza-
transzformalt értéke) vonatkozik. Csakhogy az er6sen aggregalt parazita eloszlasok
rendszerint a transzformacio utan is aggregaltak maradnak — amit sok szerz6 nem
ellenériz — és ekkor a parametrikus tesztek alkalmazasa tovabbra sem megalapozott.

Mit tegyunk tehat, ha a fert6zottség mértékét akarjuk leirni egy mintara

vonatkozoan, vagy 0Osszehasonlitani tobb minta kozott? Jelen fejezet e kérdésre
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keres valaszt. Valaszaink elkerulik a matematikai buktatokat, ugyanakkor
0sszhangban vannak a terminoldgiai utmutatékkal Margolis et al. 1982; Papp 1987;
Bush et al. 1997).

3.1.2. Az egyes mérészamok tulajdonsagai és interpretacioja

A fenti okfejtés rejtett buktatoja, hogy a szerz6k az alapjan valasztottak ki a mintak
jellemzésére alkalmazott indexeket (pl. median, geometriai atlag), hogy milyen
statisztikai teszteket tudnak alkalmazni az elterjedt statisztikai programcsomagok
segitségével. Csakhogy a matematikai statisztika sokat fejl6dott a kézelmultban —
els6sorban a szamitogép-intenziv eljarasok terjedése folytan — és ezért ma sokkal
szabadabb dontési lehetéségeink vannak.

Célszerli tehat elé6bb atgondolni az egyes mérészamok (indexek, leird
alapvetd tulajdonsagait, és ezek alapjan kivalasztani az elemzésre kerul indexeket.
Ha ez megtortént, csak azutan kell kivalasztani az adott index elemzésére
legalkalmasabb statisztikai eljarast.

Egyetlen minta fert6zottségének jellemzésekor nyilvanvaléan meg kell adnunk
a gazda egyedszamot (N) és a prevalenciat (%). Ezutan tdbb lehetéségunk nyilik a
fert6zottség mertékének jellemzésére: atlagos intenzitas, atlagos abundancia,
median intenzitds, median abundancia, intenzitds geometriai atlaga és az
abundancia geometriai atlaga. A szakirodalomban koérllnézve azt tapasztaljuk, hogy
mindegyik index hasznalatos, és nagyrészt a szokasjog donti el, hogy ki melyiket
valasztja. A legtobb szerz6 az atlagos intenzitas +széras értékeket adja meg. De mit
is jelent pl. az az allitas, hogy ,a fert6zottség atlaga= 5 + 10" ? Azt jelenti, hogy a
fert6zottség negativ érték is lehet? Ez nem mondvacsinalt probléma, hanem a
parazitoldgiai publikaciokban igen adatkdzlési mod™®.

Altalaban kedvezd intenzitast valasztani az abundancia helyett. A minta nem-
fert6zott hanyadat mar jellemeztuk a prevalencia kozlésekor. Ezutan az intenzitas
egy indexének megadasa a prevalenciatol fuggetlen informaciot kozol. Ezzel

szemben az abundancia valamely indexe a prevalenciaval részben atfedd

15 Az ISI Web of Science-ben a (parasit* and intensity and SD) kulcsszavakra keresve kénnyen gyijthetd egy-két tucatnyi
olyan dolgozat, mely a absztraktban megadja a mean intensity £+ SD értékeket. Azonban jéval t6bb dolgozat csak a cikk

szOvegében kozli ezeket. Ez az adatkdzlési mod nem kizarolag a régi cikkekben fordul eld, a 2000-es években is gyakori.
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informaciot koézol. A sok zérd érték miatt rdadasul az abundancia értéke
aggregaltabb, és statisztikailag nehezebben kezelheté (pl. tagabb a konfidencia
intervalluma).

Masrészt gyakran kedvez6 lehet atlagot hasznalni median helyett. Egyik
elénye, hogy szukség esetén az abundancia atlaga konnyen kiszamolhaté az
intenzitas atlagabol (ha a prevalencia ismert), viszont a medianok esetében ez nem
lehetséges. Tovabbi elény, hogy az atlagos intenzitas (vagy abundancia) varhato
ertéke nem fiugg a minta-elemszamtol, a median értékeké viszont igen (Gregory &
Woolhouse 1993; Fulford 1994). A mintaelemszam, prevalencia és az atlagos
intenzitas kozlésével tehat egymastdl fluggetlen informacidkat kozlink a minta
fert6zottségérdl. Az atlagok hasznalatanak hatranya viszont, hogy az erdsen
aggregalt mintakban értékik nagymértékben egyetlen (vagy alig néhany)
gazdaegyed véletlen sorsatdl fiigg'®. Az atlag becslésének bizonytalansaga erésen
aggregalt mintak esetén rendkivul nagy lehet.

Ezzel szemben a medianok hasznalata esetén indokolt lehet a median
intenzitast és median abundanciat egyarant megadni, mivel egyik a masikbél nem
szamithaté. Mind a median intenzitas, mind pedig a median abundancia varhaté
értékét befolyasolja a mintaelemszam (Gregory & Woolhouse 1993; Fulford 1994).
Pl. ha a prevalencia kisebb 50%-nal, akkor a median abundancia értéke definicio
szerint nulla. A median intenzitdas és median abundancia tehat a prevalenciaval
részben (néha egészben) atfedd informaciét hordoz. A median értékek
hasznalatanak elénye, hogy nem fliggenek az extrém szélséértékek torzitd hatasatol.

A geometriai atlag keveésbé érzékenyek az extrém széls6értekek zavaro
hatasara, csakhogy varhaté értékiket befolyasolla a mintaelemszam és a
prevalencia (Fulford 1994).

Lényeges kérdés, hogy van-e a fert6zottség atlaganak, medianjanak, illetve
geometriai atlaganak egyszer( biologiai interpretacidja. Az atlag egyszerien a
parazitak egyedszamara utal. Ha a mintaelemszam (N) és a prevalencia (%) ismert,
akkor az atlagos intenzitds vagy abundancia pontosan megadja a mintaban follelt

parazita egyedszamot. A median intenzitas vagy abundancia viszont a

16 igy pl. a Rékasi Jozsef altal 39 fertézott tékésrécérdl gydjtétt mintegy 2700 Anaticola crassicornis tolltetli 88%-a egyetlen
gazdaegyedrél szarmazott. Nyilvanvald, hogy a fert6zéttség (abundancia vagy intenzitas) atlaga elsésorban attol fligg, hogy a
nagyon ritka nagyon fertézott példanyok éppen belekeriiinek-e a mintdba sem. Az értékek tehat alig kdzdlnek informaciét a

minta egészérol.
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gazdaegyedek fert6zottségének jellemz8 szintjét adja meg. Az intenzitas vagy
abundancia geometriai atlaga viszont nem mindig értelmezheté ilyen egyszeri
biolégiai fogalmakkal. Tulajdonképpen csak akkor van biolégiai értelme, ha az adott
mérték abrazolasara a logaritmus-skala hasznalata indokolt. Nem ko6zdl pontos
informaciot sem a parazitak mennyiségérdl, sem a fert6zottség jellegzetes szintjérél.
A fert6zOttség geometriai atlaga gyakran csak a matematikai problémak
megkerulését szolgaldé mesterséges konstrukcio.

Természetesen az adatkozlés legteljesebb formaja a parazitak gazdaegyedek
kozti gyakorisagi eloszlasanak megadasa volna, pl. egy tablazatban vagy abraban. A
legtobb esetben azonban ez a nagy helyigénye miatt nem lehetséges. llyenkor ugy
kell valasztanunk az indexek (leiro statisztikak) kozul, hogy publikacionk a lehet6

legtobb informaciot tartalmazza a lehetd legkevésbé redundans maodon.

3.1.3. Az adatkozlés javasolhaté médja

Egy minta fert6zottségének jellemzésekor els6ként meg kell adni a gazda
egyedszamot és a prevalenciat (N) (%). Célszerii a prevalencia becslésének
megbizhatésagat a 95%-o0s konfidencia intervallum megadasaval jellemezni. Ezt
tobbféleképpen is szamithatd, de Reiczigel (2003) szerint a Sterne-féle eljaras — ill.
nagyon nagy mintaelemszam (N>1000) esetén a modositott Wald-féle eljaras — adja
a legszikebb intervallumokat. Ezek, valamint a tovabbiakban javasolt eljarasok
mindegyike felhasznalo-barat formaban is elérheték a Quantitative Parasitology
programcsomagunkban (Reiczigel & Rézsa 2005).

Adjuk meg az atlagos intenzitast a parazita egyedszam kozlése céljabdl. A
becslés bizonytalansaganak jellemzésére ne hasznaljuk a + szoras (+ SD) adatokat,
mert ennek csak normalis eloszlas esetén volna értelme, ami a parazitologiai
gyakorlatban soha nem fordul el6. Az Efron & Tibshirani (1993) nyoman szamitott
bootstrap konfidencia intervallum alkalmas eszkdz a becslés bizonytalansaganak
jellemzésére. A konfidencia intervallum szamitasat célszeri a 95%-0s
bizonyossaghoz kotni. Széls6éségesen aggregalt esetben ez persze rendkivul tag

intervallumot ad’”.

17 Az el6z6 labjegyzetben emlitett széls6séges esetben pl. az intenzitds atlaga 69, ennek 95%-os bizonyossagot tiikr6z6

konfidencia intervalluma 8-310.
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Ha van ra modd, egy intenzitds vagy abundancia hisztogram formajaban
kozOljuk a parazitak gyakorisagi eloszlasat is. Amennyiben ez nem lehetséges, adjuk
meg a median intenzitast, mint az eloszlas alakjanak egyik jellemzgjét. A median
intenzitdshoz szintén adjuk meg annak 95%-os konfidencia intervallumat. Az eloszlas
aggregaltsaganak mértékéul megadhatjuk a variancia/atlag hanyadost, a tapasztalati
eloszlast legjobban kozelitdé negativ binomialis eloszlas k kitevéjét (Bliss & Fisher
1953), vagy a diszkrepancia indexet (Poulin 1993). Ezek az aggregaltsagi indexek

meglehetésen hasonlé jelentéssel birnak.

3.1.4. A statisztikai hipotézisek tesztelése
Kett6 vagy tobb minta fert6zottségének Osszehasonlitasa az alabbi statisztikai
tesztekkel torténhet.

A prevalencia értékek (a fert6zott egyedek aranya) y? probaval vagy Fisher-
féle egzakt probaval hasonlithatok dssze.

Az atlagos intenzitasok 0sszehasonlitasara bootstrap teszt a legalkalmasabb,
noha ennek statisztikai ereje’® az erésen aggregalt eloszlasok esetén igen szerény.
Ez megmutatja, hogy melyik populacio fert6zott példanyai hordoznak tobb parazitat.
Az abundancia értékek hasonldéképpen elemezhetjik.

A parazitak gyakorisagi eloszlasait 0sszehasonlitva megtudhatjuk, hogy
melyik populécié fertdzott példanyai szoktak jellemzéen tdbb parazitat hordozni'®.
EgyszerUsitett megkozelités nem az eloszlasok egészének, hanem a medianoknak
az dsszehasonlitdsa Mood-féle median teszttel. Az eloszlasok egésze dsszehasonlit-
hato pl. x* probaval, vagy Fisher-féle egzakt teszttel, vagy rangszamokon alapuld
prébakkal (Mann-Whitney U-préba és Kruskal-Wallis préba). Ha az eloszlasok
kilénb6z6 alakuak (és rendszerint azok) akkor inkabb randomizacios tesztek
alkalmazhatok (pl. Thomas & Poulin 1997).

A legalkalmasabb eszkb6z e célra mégis inkabb a 3.3. fejezetben emlitett

sztochasztikus egyenléség teszt.

18 Annak val6szinlsége, hogy nem kdvetiink el masodik fajta hibat, vagyis, hogy a két minta kdzt 1étez6 kilénbséget valdban ki
tudjuk mutatni.

19 Ez az el6bbi kérdésektdl tobbé-kevésbé fliggetlen kérdés. Paradoxnak tliinik, de az aggregaltsag mértékének kilénbsége
miatt lehetséges, hogy az egyik populacidban a fert6zétt példanyokon 6sszességében tébb parazita él, a masik populacidoban

viszont a fert6zo6tt gazdakon jellemzdéen tdbb parazita szokott eléfordulni.
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Az aggregaltsagi indexek Osszehasonlitasara pillanatnyilag nincsenek

alkalmas statisztikai eszkozeink.

3.1.5. Melyik minta a fert6zottebb?

E kérdésre nem valaszolhatunk egyetlen fert6zottségi indexet 0Osszehasonlitd
egyetlen statisztikai teszttel, mert a fert6zottség tul komplex mintazat ahhoz, hogy azt
egyetlen mér6szammal jellemezhessuk. A kulonb6zd indexek a fert6zottség mas és
mas jellemzéjét ragadjak ki, jelentésik lehet egymastdl flggetlen, vagy tdbbé-
kevésbé egymassal 0sszefliggl, esetleg lehetnek minden bioldgiai jelentés nélkili
mérészamok is.

A fent jelzett 3 alapvet6 Osszehasonlitas egymastol viszonylag fuggetlen
tulajdonsagokra vonatkozik (a fert6zott gazdak aranya, a parazitdk mennyisége, ill. a
fert6zottség jellemzdé mértéke) ezért célszerll legaldbb ezt a 3 statisztikai tesztet
elvégezni. Ha a fert6zottség mindharom alapvetd szempontbdl szignifikansan
nagyobb egyik mintaban, mint a masikban, akkor valéban azt mondhatjuk, hogy az
egyik minta fert6zottebb.

Bar e fejezet mondanddja banalisnak tlinik, de mégsem altalanosan elfogadott
nézet. Legutdbb pl. a patinas Journal of Parasitology hasabjain ismertetett
Neuhauser & Poulin (2004) egy uj statisztikai tesztet, mely — a szerzdk szerint —
onmagaban alkalmas két minta fert6zottségének dsszehasonlitasara, jobban mint az
altalunk ajanlott tesztek barmelyike. Noha az altaluk is idézett cikkinkben mi éppen

azt hangsulyoztuk, hogy 6nmagaban véve egyetlen javasolt teszt sem alkalmas erre.

3.1.6. A ,parazitas nyomas” osszehasonlitasa mintak kozott

A parazitologiai lapok terminolégiai és metodikai gondjaitdl eltérd problémakkal
talalkozhatunk az evolucios és Okoldgai lapok hasabjain. Itt igen gyakori, hogy
szerzOk a fert6zottséget”, ,parazitaltsagot”, ,parazitdas nyomast” vagy mas efféle,
kodositett és meghatarozatlan dolgot kivannak a gazdafajok vagy populaciok kozt
O0sszehasonlitani, és mindezt gyakran a sokfaju parazita egyuttesek k6zos hatasara
ertelmezve. E célra néha egyszerlien a prevalencia adatokat hasznaljak, ami a
prevalencia jelentésének gyakran el6fordulé félreértelmezése. Hiszen ha a
szelekcidos nyomas létrejottének minden feltétele adott, és a két minta kdzt minden
mas valtozd értéke egyforma, akkor inkabb a kisebb prevalencia jelent nagyobb

szelekciés nyomast, mert itt ugyanannyi parazita a gazdapopulacio kisebb hanyadan
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sUrisddve nagyobb kulonbségeket hoz létre. Maskor a sejtes immunvalasz
mukodésével kapcsolatos szervek (lép, Fabricius-féle toml6) méretét elemzik, megint
maskor egy testidegen fehérje bejuttatasaval kivaltott gyulladasos valaszreakcio
méretét elemzik, mint pl. e dolgozat 2.6. fejezete.

Mit is jelenthet a faj vagy a populacio, illetve az ezeket reprezentaldé minta
.parazitaltsaga” ? Nagyon sokféle, és nagyon kulonb6zé dolgot. Felsorolok néhanyat:
1. Jelentheti a parazitak jelenlegi elterjedését a gazdapopulacioban. Ez elsésorban a
parazita-Okologusok és epidemioldgusok szamara érdekes, prevalenciaval fejezzuk
Ki;

2. Jelentheti a parazitak kdzelmultbeli elterjedését a gazdapopulacioban. Szintén
fékéent a  parazita-Okolégusok és  epidemioldogusok szamara  érdekes,

szeroprevalenciaval®

fejezzuk ki;

3. Jelentheti a parazitdk egyedszamat. Elsésorban a parazita-Okolégusok szamara
fontos, szamszerisithet6 pl. mint atlagos abundancia vagy intenzitas;

4. Jelentheti a fert6zést okoz6 parazita-egyuttesek fajgazdagsagat vagy taxonomiai
valtozatossagat. Parazita-okologiaban fontos szempont, kifejezhet6 pl. a fert6zések
faj-gazdagsagaként vagy génusz-gazdagsagakent;

5. Jelentheti a fert6zések patogenitasat, ez féként orvosi és allatorvosi szempontbdl
fontos, jellemezhetd pl. morbiditasi és mortalitasi ratakkal,

6. Jelentheti a fert6zések altal a gazdapopulaciéra kifejtett szelekcios nyomast. A
gazdaallatok evolucios vizsgalatanak egyik fontos targya. Kozvetlenll rendszerint
nem mérhetd, de valdsziniileg erésen befolyasolja a parazita virulenciaja®'. Durva
leegyszerUsitésben tehat a nagyobb virulencia esetén a gazdakra hatéo nagyobb
szelekcios nyomast feltételezink.

7. Véqgul jelentheti a fert6zések altal a gazdapopulaciora a multban kifejtett
szelekcios nyomast. Ez is a gazdaallat-evoluciés vizsgalatok fontos targya,
kozvetlenul nem mérhetd. Mikor azt mérjuk, hogy egy faj mekkora aranyban allokalja
er6forrasait a fert6zések elleni védelembe (pl. a megfelel6 immun-szervek relativ
méretével ezt becsuljuk) akkor tulajdonképpen azt vizsgaljuk, hogy az adott faj a

multban milyen eréforras-megosztasi (allokaciés) optimumra szelektalodott.

20 Szeroprevalencia az adott kérokozéfajjal szemben specifikus immunvalasz szerolégiai nyomait mutaté egyedek aranya a

populacidban. Ezek az egyedek tehat fert6zottek voltak, esetleg a jelenben is fertézottek.
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A gazda-parazita evolucios-0koldgiai irodalomban a ,parazitaltsag” kodositett
fogalma mogott e jelentések szinte kibogozhatatlanul keverednek. Meghokkentd,
hogy e fogalmi zavar kbzepette gyakran olyan mddszerek is remekul bevalnak,

melyek — elsé latasra legalabbis ugy tlinik — elvileg nem is mikdédhetnének.

3.2. A parazita zsufoltsag®

3.2.1. Bevezetés

A Kklasszikus parazitolégiai irodalom gyakran emlitette, hogy a parazitak
kornyezetének gyakorlatilag egyetlen lényeges komponense a gazdaallat
szervezete. Ezzel szemben Read (1951) ,zsufoltsagi hatasrél” irott cikke 6ta egyre
gyakrabban jelennek meg tanulmanyok, melyek azt elemzik, hogy, milyen hatassal
van a parazitak tulajdonsagaira az azonos gazdaegyedben él6 parazita fajtarsak
szama (tehat az infrapopulaci6 meérete). Bélféreg fajokban a testméret negativ
korrelaciot mutat az infrapopulacio méretével, mind a koztigazdakban (Keymer
1981), mind pedig a végleges gazdakban (lasd pl. Roberts 1961; Shostak & Dick
1987). A féreg-testméret fajon bellli, slrliségfiggd valtozatossaga dobbenetes
mértékl lehet; a kulonbség elérheti a 90-szeres mértéket (Szalay & Dick 1989). A
testméret-kuldnbségek gyakran befolyasoljak egyes életmenet jellemzék, kiuldondsen
a termékenység kulonbségeit is, ezért a termékenység szintén sliriségfiggd lehet
(Zervos 1988a; 1988b). Az infrapopulacié-méret befolyasolja az ivararanyt is, pl. az
él6skodd protisztakban (Read et al. 1992; Read et al. 1995), fonalférgekben (Poulin
1997), buzoganyfejiekben (Poulin & Morand, 2000; Sasal et al. 2000) és az
€léskodd izeltldbuakban (Roézsa et al. 1996; Roézsa 1997c). Ezért a parazitak
evoluciojanak, okologiajanak és viselkedésének kutatdi gyakran szembesulnek a
zsufoltsag szamszerUsitésének és statisztikai elemzésének kihivasaval.

A zsufoltsag megegyezik az intenzitassal (az infrapopulacié méretével), de a
parazita szemszogébdl értelmezve. Tehat a zsufoltsag egyenlé az intenzitassal, ha
egyetlen infrapopulaciét  szamszerUsitink. Viszont egy gazdapopulacié
fert6zottségének atlagos intenzitdsa nem egyenlé a rajta él6 parazita-populacid

atlagos zsufoltsagaval. Az atlagos intenzitds ugyanis a gazdankénti intenzitas

22 Atirva és roviditve az alabbi cikk alapjan: Reiczigel, J., Lang, Z., Rozsa, L. & Tothmérész, B. 2004. Properties of crowding
indices and statistical tools to analyze crowding data. Journal of Parasitology, 91, 245-52. A tarsszerzdim éltal irott, kifejezetten

matematikai részeket tulnyomoérészt kihagytam.
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értékek dsszege osztva a gazdak szamaval, ezzel szemben az atlagos zsufoltsag a
parazita-egyedenkénti zsufoltsag értékek Osszege osztva a parazitak szamaval.

Vegyunk két hipotetikus mintat szemléltetésdul:

atlag (median) atlag (median)
intenzitas zsufoltsag
4+5+ 4*4+5*%5+6%
;6=5 (5) ST5+6 6:5.13 %)
A minta: 4,5,6 3 4+5+6
+4+ *1+4%4+7%
1+4 7=4(4) 1*1+4*4+7 7=5.5(7)
3 1+4+7

B minta: 1,4,7

E példaban atlagosan nagyobb infrapopulaciok élnek A minta gazdain, de mégis a B
minta atlagos parazitai élnek nagyobb infrapopulaciokban. Ez a latszélagos
ellentmondas annak kovetkezménye, hogy a két minta eltér6 aggregaltsagot mutat.
Erdekes moédon ugyanis az atlagos parazita egyed az atlagosnal nagyobb
intenzitassal fert6zott gazdan él, és ez az eltérés kifejezettebb akkor, ha a minta
aggregaltsaga is erételjesebb.

A val6sagos adatsorok azt sugalljak, hogy az atlagos intenzitas tobbé-kevésbé
Osszefugg az atlagos zsufoltsaggal. De az itt bemutatott adatok kozt is vannak

ellentmondasos helyzetek, mikor az egyik mintaban nagyobb az atlagos intenzitas,
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16. dbra. Madarak tetveinek mintdit elemezve lathaté az atlagos intenzitas és az atlagos

zsufoltsag kozti dsszefliggés (az adatok a Roézsa et al. 2000 és az abban citalt tovabbi

forrasokbdl szarmaznak).
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mint a masikban, mig az atlagos zsufoltsag esetében a kildnbség iranya forditott.
Ezért mikor a zsufoltsag hatasait kivanjuk elemezni, akkor célszeri magat az atlagos
zsufoltsagot hasznalni, és nem helyettesiteni azt az atlagos intenzitassal.

Hasonlé megkdzelitést lathatunk a kozdsségi oOkologia és a viselkedés-
Okolégia egyes terilletein (Lloyd 1967; Jarman 1974). A ko6zdsségokologusok
mesterséges mintavételi egységeket (un. kvadratokat) hasznalnak, szemben a
parazitologusokkal, akik szamara a gazdaegyed egy természetes mintavételi
egyseget alkot. A kdzossegokoldgiaban Lloyd (1967) vezetett be két zsufoltsagi
mérészamot, az ,atlagos zsufoltsag’-ot és az ,atlagos igény’-t azzal a céllal, hogy
aggregaltsagi mér6szamokat alkosson. Lloyd ,atlagos zsufoltsag” indexe az azonos

kvadratban él6 mas fajtarsak szama egyedenként atlagolva

N
> (X, =D
mE=21
N
ahol N az egyedszam és Xj (j =1, 2, ..., N) a j-edik egyeddel azonos kvadratban él6

fajtarsak szama. Ez a megkdzelités azt fejezi ki, hogy egy egyed nem ,zsufolja”
onmagat, a zsufoltsagi hatasok tehat egyedek koézti interakciokban, pl. agresszié
soran alakulnak ki. Ezzel szemben az ,atlagos igény” azon a feltevésen alapszik,
hogy az egyedek akkor is ,zsufoljak” 6nmagukat, ha egyedul vannak, tehat a
zsufoltsagi hatasok a kornyezeti eréforrasok (pl. taplalék) korlatozott volta miatt
alakulnak ki. Tehat az ,atlagos igény” egyenlé a kvadratonkénti egyedszamok
egyedszamok szerint sulyozott atlagaval. Egyetlen maganyos egyedre vonatkoztatva
Lloyd ,atlagos zsufoltsag” indexe definicio szerint 0, mig ,atlagos igény” indexe 1; és
altalanossagban az ,atlagos igény” egyenlé ,atlagos zsufoltsag” +1. Az ,atlagos
igény” indexe megegyezik a Jarman (1974) altal Lloyd-tol figgetlenll bevezetett
Llipikus csoportméret” indexével, mely azt fejezi ki, hogy egy atlagos egyed mekkora
csoportban él.

A két index barmelyike hasznalhatoé parazitak siriségfiggé tulajdonsagainak
elemzésére. Szikség lehet azonban a zsufoltsagnak mas skalakon, pl. logaritmikus
skala mentén valo kifejezésére is. Ezért a tovabbiakban a parazita zsufoltsagot az
infrapopulacié méret (intenzitds) monoton novekvé fuggvényeként definialjuk, ami
specialis esetként foglalja magaba a fenti definiciokat.

A koézismert statisztikai eljarasok egyike sem alkalmas zsufoltsag indexek

elemzésére. Ezek ugyanis azon az eléfeltevésen alapulnak, hogy az adatsorok
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egymastoél fuggetlen adatokat tartalmaznak. A zsufoltsag adatsorok viszont nem

ilyenek, mint azt az alabbi hipotetikus példan illusztraljuk:

gazda intenzitas értékek: 1, 2, 3

parazita zsufoltsag értékek: 1, 2, 2, 3, 3, 3

Vegyunk el az utols6 parazita egyedet, és lassuk a valtozasokat:
gazda intenzitas értékek: 1, 2, 2

parazita zsufoltsag értékek: 1, 2, 2, 2, 2

Vegyuk el az utols6 gazdaegyedet, és lassuk a valtozasokat:
gazda intenzitas értékek: 1, 2

parazita zsufoltsag értékek: 1, 2, 2

Tehat ha egyetlen parazita vagy gazda egyedet hozzaadunk vagy elveszink, akkor
az intenzitas adatsornak csak egyetlen tagja valtozik, mig a zsufoltsag adatsor tobb
adata dsszerendezett modon, egyidejlileg valtozik meg. Tehat a zsufoltsag adatsor
nem-fliggetlen adatokbdl all, feltéve, hogy az intenzitas adatok kdzt 1-nél nagyobb
értékek is el6fordulnak, ami a parazitolégiai gyakorlatban természetes. Az
alabbiakban leirjuk a zsufoltsag adatsorok néhany tulajdonsagat, és az adatok nem-
fuggetlen jellegét kezelni képes statisztikai eljarasokat vezetlink a parazita zsufoltsag

kezelésére.

3.2.2. A zsufoltsag kvantifikalasa
Egyetlen parazita egyedre nézve a zsufoltsag értéke egyenld az intenzitas értékével.
Ezt adott helyzetekben hasznos lehet egy monoton ndévekvé flggvény alapjan
transzformalni, de ez mar alapvetéen a kisérleti elrendezés vagy a megfigyelési
adatok Dbiologiai interpretacidjanak fuggvénye. Példa erre a logaritmus-
transzformacié [zsufoltsag = In(intenzitas)], mely a kilénbségek aranyat, és nem
azok abszolut értékeit tikrozi (tehat az 1 és 2 kozti klildonbség azonos a 10 és 20
kozti kulonbséggel), vagy a mar emlitett Lloyd-féle ,atlagos zsufoltsag” (ahol
zsufoltsag = intenzitas — 1).

Tobbféle zsufoltsag-indexet alkothatunk egy parazita populacié vagy az abbdl

vett minta egyedenkénti zsufoltsag-értékeibél. Technikai okok miatt azonban
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hatranyos volna pl. a median zsufoltsag hasznalata. Az er6sen aggregalt parazita
eloszlasok esetén ugyanis a median zsufoltsag gyakran egyenl6 a maximalis

zsufoltsaggal, pl.:
1,1,1,1,1,1,2,2,2, 3,4, 20 (atlagos intenzitas=3,25)

Ebben a mintaban 39 parazita egyed szerepel, atlagos zsufoltsaga = 11,36, mig
median zsufoltsaga = 20. A median érték tehat gyakran egyetlen (a legfert6zottebb)
gazdaegyed fert6zottségének mértékétdl fligg, ami dramaian csdkkenti a mintabdl
szamitott becslés megbizhatdsagat, ezért inkabb az atlagos zsufoltsag hasznalata
ajanlhatd. Az atlagos zsufoltsag P szamu parazitat tartalmazé populaciora vagy
mintara

»

ZC.;

atlagos C ==
& P

ahol ¢; jeldli j-edik parazita zsufoltsagat.

Az atlagos zsufoltsag mérészama néhany paradoxnak tiind tulajdonsagot is
mutat. igy pl. ha bizonyos gazdaegyedeken néveljiik a parazitdk egyedszamat, akkor
el6fordulhat, hogy az atlagos zsufoltsag csokken, és megforditva. lllusztracioként
tekintsiink egy gazdapopulaciét, amely mindéssze harom egyedbél all:

intenzitas: 1; 2; 10:

atlagos intenzitas = 4,33;

atlagos zsufoltsag = (1*1+2*2+10*10) / (1+2+10) = 8,077

Adjunk most egy parazita egyedet a masodik gazda fert6zottségéhez, ekkor:
intenzitas: 1; 3; 10:
atlagos intenzitas = 4,66;
atlagos zsufoltsag = (1*1+3*3+10*10) / (1+3+10) = 7,857

tehat az atlagos zsufoltsag csokkent.

E fejezet alapjaul szolgald, és a labjegyzetben citalt cikkinkben matematikus

tarsszerz6im kidolgoztak a
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e konfidencia-intervallum szamitasanak maodjat bias-corrected and accelerated
(BCa) bootstrap eljarassal;

e 1-mintas statisztikai teszt szamitasat a konfidencia-intervallum szamitas
eljarasanak modositasaval;

e 2-mintas statisztikai teszt szamitasat szintén a konfidencia-intervallum
szamitas eljarasanak moédositasaval;

e valamint valés parazitolégiai mintak adatainak felhasznalasaval elemezték e

tesztek megbizhatdsagat.

Ezek a matematikai részletek megtalalhaték hivatkozott cikkiinkben, de a jelen
fejezetben részletes ismertetésuktél itt eltekintek, mert (1) ez alapvetbéen a
tarsszerz6im munkajanak eredménye, és mert (2) els6sorban matematikai
természetli. A bioldégus felhasznalonak raadasul nem is kell feltétlenul ismernie a
matematikai eljarasok részleteit, mert a statisztikai tesztek elvégezheték a
Quantitative Parasitology 3.0 (Reiczigel & Rozsa 2005) programcsomaggal, mely az

internetrél ingyen letdlthetd.

3.2.3. Targyalas
Az elmult évtizedekben latvanyosan fejlédott a koézdsségokologia statisztikai
eszkoztara. Habar ennek szamos elemét lehetne a bioldgia mas terlletein is
alkalmazni, a mddszerek adaptalasa lassan és nehézkesen halad. Nem csak mi
magunk — és a parazita-okologusok altalaban — mulasztottuk el a adaptalni a Lloyd-
féle indexet, de pl. a viselkedésokologusok szintén. Hiszen Jarman, mikdzben
ismételten hangsulyozta, hogy az egyedek szocialis kornyezetét az altala bevezetett
J[lipikus csoportméret” szamszerdsiti (Jarman 1974; 1982; Jarman & Jarman 1979),
nem ismerte fel, hogy ennek definicidja (az a csoportméret, amelyben az atlagos
egyed él) matematikailag megegyezik a Lloyd-féle ,atlagos igény” indexszel. E
problémak matematikailag azonosak, bar a mintavételi egység itt kvadrat helyett a
szocialis csoport. Tudomasunk szerint mindeddig kizardlag Jarman ismerte fel Lloyd-
féle indexek bevezetésének szikségességét az allatok csoportméretének
elemzésében.

Lloyd (1967) kdzolt egy parametrikus levezetést az 1-mintas problémara —
standard hiba és konfidencia intervallum becslést — negativ binomialis eloszlast

feltételezve. Altalanos esetre Reed (1983) jackknife eljarast javasolt a konfidencia
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intervallum szamitasara. A citalt dolgozatunkban mi egy bootstrap eljarast
javasoltunk, mely altalaban jobb eredményt ad, mint a jackknife. Szimulacidink —
melyeket itt nem ismertettem — eredményei szerint ez jelen esetben is igy van. A
bootstrappal becsllt intervallumok 1-4%-al keskenyebbek, és tényleges szintjuk
kozelebb van a nominalis szinthez, mint a jackknife eljarassal becsult intervallumokeé.
Eredmeényeink szerint azonban a megbizhat6 becsléshez még bootstrap eljarassal is
legalabb néhany szaz gazdaegyedbdl allé mintara van szikség. A szukséges minta-
elemszam mérete fugg az eloszlds aggregaltsaganak mértékétdél (erdésebb
aggregaltag esetén nagyobb mintaelemszam szlkséges) illetve a zsufoltsagi index
skalazasanak madjatdl (linearis, logaritmikus stb.).

A parazita infrapopulaci6 meérete a parazitdk kornyezetének egyik
legfontosabb komponense. Pl. a galandférgek (Cestoda) esetében évtizedek ota
intenziven kutatjdk a lehetséges élettani mechanizmusokat (szénhidratokért folyo
versengés, fajtarsak altal kivalasztott gatlé hatdéanyagok stb.) és morfoldgiai
kovetkezményeket (attekintést lasd Roberts 2000 dolgozataban). Sok mas él6skodo,
pl. protisztak, fonalférgek, buzoganyfejlek és izeltlabuak ivararanya, morfolégiaja és
életmenete szintén erbteljes slirliségfiggd vonasokat mutat. A zsufoltsag hatasainak
elemzése soran azonban a legtobb korabbi szerzd valdjaban intenzitas értékekkel
szamolt. Mivel egyetlen parazita egyedre vonatkoztatva a zsufoltsag é€s az intenzitas
ertéke definicié szerint megegyezd, illetve nagyobb mintdkban az atlagos intenzitas
pozitiv korrelaciot mutat az atlagos zsufoltsaggal, ez nem eredménytelen
megkozelités. Mégis azt gondoljuk, hogy a zsufoltsag mérészamok kozvetlen
hasznalata, melyet most mar Uj statisztikai eljarasok is megkonnyitenek, a parazitak
sriségfuggb tulajdonsagainak pontosabb elemzését teszik majd lehetbveé.

Legjobb tudasunk szerint cikkiink az elsé tanulmany, mely a zsufoltsagi index
bevezetését szorgalmazza a parazitologiaban, és egyuttal alkalmas statisztikai
eszkoOztarat is biztosit ehhez. A Quantitative Parasitology 3.0 programcsomagunk
keretein belul ehhez ingyenes és felhasznalébarat szoftvert is biztositunk, ami a
statisztikaban jaratlan felhasznalok szamara is megkdnnyiti a zsufoltsagi értékek
elemzését. Ugy véljik, hogy ennek nemcsak a parazita-dkolégusok, hanem talan
még a parazita-taxonomusok is hasznat vehetik. Mivel a parazita morfologia gyakran
er6sen fugg a zsufoltsagtol, a hasznos lenne a parazita fajleirasokban a mintara
jellemzé  atlagos zsufoltsag értéket, illetve ennek konfidencia intervallumat is

megadni.
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3.3. Sztochasztikus egyenléség®

Wilcoxon-Mann-Whitney teszt (WMW) gyakran hasznalt eszkéz, amikor két nem-
normalis eloszlasu valtozét hasonlitunk 0ssze. Ez a teszt voltaképpen azt a null-
hipotézist teszteli, hogy a két valtozé eloszlasa egyenld, szemben azzal az alternativ
hipotézissel, hogy a két eloszlas egymashoz képest eltolt helyzetli. A parazita-
Okoldgiai gyakorlatban viszont érdekesebb lehet az a null-hipotézis, hogy Hp : P(X <
Y) = P(X > Y) szemben azzal, hogy P(X <Y) <> P(X >Y). Ez az un. sztochasztikus
egyenléség (egyenlbtlenség), mely tehat azt fejezi ki, hogy a két mintabol
véletlenszerlien mintaelemeket valasztva egyenld (vagy egyenlétlen) eséllyel kapunk
nagyobb mintaelemet az egyik, mint a masik mintabdl. Mondjuk ,kettesével
Osszehasonlitva A értékei nagyobbak szoktak lenni, mint B értékei”. Erdsen
aggregalt eloszlasu parazitologiai és pszicholdgiai adatsorokon végzett szimulaciok
szerint az Uj teszt az esetek széles korében alkalmazhatd. Azokban az esetekben,
mikor mindkét teszt alkalmazhatd, a sztochasztikus egyenléség teszt a WMW-hez
képest jobb statisztikai er6t mutat.

E dolgozat elsGsorban matematikai jellegi és matematikus tarsszerz6im
munkaja, és ezért itt részleteiben nem ismertetem. Az Uj teszt felhasznaldbarat
valtozata elérhet6 a Quantitative Parasitology 3.0 (Reiczigel & Rb6zsa 2005)

szoftverben.

3.4. Quantitative Parasitology

2000 tavaszan jelent meg cikkunk (az értekezés 3.1. fejezete), mely a biostatisztikai
eszkoztar parazita-Okologiai alkalmazasait tekintette at, felhivta a figyelmet az
elterjedt hibakra, és matematikai szempontbdl megalapozott megoldasokat javasolt.
E cikk végén az olvaséknak azt igértik, hogy egy felhasznaldbarat szoftver
kOzreadasaval ingyenes segitséget nyujtunk a javasolt statisztikai eljarasok
kKivitelezéséhez. A szoftver — Quantitative Parasitology 1.0 — sajnos csak honapokkal
a cikk megjelenése utan készilt el, és a bérmunkaban megiratott Windows-os

keretprogram hibai miatt megbizhatatlannak tint. Ezért ujabb néhany hodnappal

23 Atirva és roviditve az alabbi cikk alapjan: Reiczigel, J., Zakarias, . & Rézsa, L. 2004. A bootstrap test of stochastic equality
of two populations). The American Statistican, 59, 156-161.
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késobb kozreadtuk a 2.0-as verzidt, mely mar mentes volt ezektél a kezdeti hibaktal,
és az interneten at ingyenesen terjesztve szamos felhasznal6hoz eljutott. Végul 2005
augusztusatol elérhetd a 3.0-as verzid, amely tobb statisztikai funkcidval bévult, igy
pl. az egymintas és kétmintas zsufoltsag (3.2. fejezet), valamint a sztochasztikus
egyenlbség (3.3. fejezet) tesztekkel.

A szoftver statisztikai moduljait (egyetlen kivétellel) Reiczigel Jend tervezte.
Hasznalatanak elénye voltaképpen abban all, hogy nem engedi a felhasznaldt az
egyik vagy masik statisztikai teszt altal félrevezetni. Egy, kettdé vagy tobb mintat
kivalasztva ugyanis a felhasznal6 egy-egy menuvel talalja magat szembe. Ez a menu
a szélsGségesen aggregalt mintak esetén is korrekt modon elvégezhetd statisztikai
tesztek listaja, de valojaban megfelel a biologiailag értelmes kérdések listajanak.
Ezekutan az egyik tesztet elvégezve a felhasznalé nem eshet abba a hibaba, hogy
az eredményt tul-interpretalva a két minta fertézottségének altalanos kulénbégérdl
beszéljen, hiszen lathatéan sok mas (szintén értelmes bioldgiai jelentési) tesztet is
elvégezhet.

Citacios listank adati alapjan ugy tinik, hogy szoftverunket felhasznaljak pl.
francia és szlovak rokak, amerikai vandorkagylok, magyar papilloma-virusok,
verebek, fecskék és szarvasok, spanyol vaddiszndk, borzok, szirtifoglyok és
gyurgyalagok, angol angolnak, argentin pisztrangok, torok pontyok, német keszegek,
hawaii, kaliforniai, oregoni, északi-tengeri, atlanti és portugal halak, bolgar csigak,
chilei denevérek, galapagoszi olyvek és foldipintyek, kazah tatarantilopok, fekete-
tengeri rakok, Uj-zélandi madarak és jamaikai kutyak fert6zottségének elemzésében.

Osszességében tehat ugy tlinik, hogy ez a szoftver hatékony eszkdz arra,
hogy a parazita-Okoldgusokat az altalunk javasolt biostatisztikai elvek kovetésére

0sztonozzuk.
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4. Kitekinto kérdések

4.1. Fert6zések rosszindulatu terjesztése?

4.1.1. Bevezetés

Egy gazda-parazita kdlcsénhatas harom szakaszra bonthatd, ugymint (1) a fertézés,
(2) a parazita nOvekedése és szaporodasa a gazdaban, és vegul (3) a
tovabbfert6zés egy ujabb gazdaegyedbe. E szakaszok soran a felek érdekei
megvaltozhatnak. Az elsd szakaszban nyilvanvaldéan ellenérdekeltek, hiszen a
parazita adaptiv érdeke a gazdaszervezetbe valo bejutas, mig a gazda érdeke ennek
elkertlése. A masodik szakaszban szintén ellenérdekeltek, hiszen a parazita érdeke
ndvekedni és szaporodni, mig a gazda érdeke a benne él6 parazitat megdlni, vagy
legalabbis inaktiv helyzetbe kényszeriteni. A harmadik szakaszban a parazita
érdeke, hogy terjeszté képletei (propagulumai) tovabbjussanak egy ujabb gazdaba.
De mi itt a gazda érdeke? Ha eddig nem sikerult megakadalyoznia a parazita
bejutasat és szaporodasat, vajon most érdeke-e hogy megakadalyozza a
tovabbfert6zést?

A Kkulonbozd allatok evoluciojuk soran szamos adaptiv tulajdonsagot
fejlesztettek ki, amelyek lathatdlag a fert6z6 mikroparazitak (virusok, baktériumok,
protozoa fajok, mikroszkopikus gombak) vagy makroparazitak (€l6skodd férgek és
izeltlabuak) elkerllését célozzak. A szexualis és taplalkozasi preferenciak, a szocialis
magatartasformak és a habitat-valasztas egyes sajatsagai gyakran a parazitak
fert6z6 keépleteinek elkerllését szolgaljak. Ha meégis megfert6zdtek, az allatok
szamos élettani, immunoldgiai és magatartasi védekezési moédot alkalmaznak a
korokozoik elpusztitasara vagy legalabb a szaporodasuk gatlasara (Barnard &
Behnke 1990; Clayton & Moore 1997; Poulin 1998). Mindezen koltséges elkertlési
és védekezési erOfeszitések ellenére a természetben a legtobb gerinces allat
szamos parazita fajjal kronikusan fert6zott. A gazdaallatok szamara a gazda-parazita
kdlcsdnhatas utolsé szakaszaban — elvileg — hatékony védekezési mod lehetne a
parazitak tovabbfert6zésének meggatlasa, ami kedvezd lehetne a gazdapopulacio

egészének.

24 Atirva és roviditve az alabbi cikk alapjan: Rézsa L. 1999. Influencing random transmission is a neutral character in hosts.
Journal of Parasitology, 85, 1032-1035.
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Képes-e a gazdapopulaciora hatd szelekcidos nyomas befolyasolni az allatok
parazita-tovabbado képességét? A magatartds egyes olyan vonasai, mint pl. a
szocialitas mértéke, a parzasi rendszer (monogamia/promiszkuitas), az urités helye
és ideje, a potencidlis vektor-szervezetekkel valdé kapcsolat stb. vélhetéen tdbb-
kevesebb genetikai befolyas altal (is) meghatarozott tulajdonsagok. E tulajdonsagok
— szamos mas koltség- és haszontényez6 mellett —, befolyasolhatjak a fert6zott
allatok tovabbfert6zési képességét (Apanius & Shad 1994).

Szamos allatfajt ismerunk, amelyek fert6zott példanyai a parazitak
terjesztésére szolgalé aktiv viselkedési elemeket mutatnak. E magatartasformakat
tradiciondlisan vagy a parazitak altali manipulacié eredményének, vagy a fert6zés
nem-adaptiv melléktermékének tekintik (Moore & Gotelli 1990; Poulin 1995).

Ezzel ellentétben ugy is érvelhetnénk, hogy a szelekcidé az allatok relativ
szaporodasi sikerét maximalizalja. Ezért a szelekcio vélhetéen kedvez annak, hogy a
fert6zott allatok a korokozok tovabbadasaval megkarositsak fajtarsaikat, és ez altal
némi relativ eldbnyre tegyenek szert. De vajon kedvezhet-e a szelekcio a fajtarsaikat
megkarosité egyedeknek, ha azok kozvetlen hasznot nem is huznak mindebbdl?
Ezek a kérdések talan azért ilyen zavarba ejték, mert mar az iskolai oktatas is
szamos téves hiedelmet plantal belénk a szelekcioé fogalmaval kapcsolatban. Oktaté
munkamban magam is probalkoztam a szelekcié koruli fogalmi kaosz tisztazasaval
(Rézsa 1999a; 1999b; 1999c).

A jelen probléma tisztazdsara egy egyedi alapu (,individual-based”)
matematikai modellt készitettem, amely alkalmas keretet biztosit arra, hogy
szimulacios kisérletekben vizsgaljam a gazdaallat indukalta tovabbfert6zés adaptiv

elbnyeit és hatranyait.

4.1.2. Modellépités és szimulacio
Az egyedi alapu matematikai modellek egyedi szinti genetikai variabilitast
abrazolnak (Judson 1994), ezért realisztikusabb mdédon abrazoljak az allélek és fajok
kihalasat, mint a hagyomanyos populacié-alapu modellek (Uchmanski & Grimm
1996); és igy kulonbsen alkalmasak a gazda-parazita koadaptacio abrazolasara
(Reiczigel & R6zsa 1998).

A modell alapja egy gazdapopulacid, melynek generacio-valtasa diszkrét
(N=50). A gazda genomban 10 I6kuszon rezisztencia- vagy fogékonysag-allélok

foglalnak helyet. A gazda rezisztencia-fenotipusat kizarélag e I6kuszok hatarozzak
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meg. A szimulacidés futasok kezdetén a rezisztencia- és fogékonysag-allélek 50-50%
eséllyel, véletlenszeriien helyezkednek el e lokuszokon. Egy tovabbi, 11. I6kuszon
egy hipotetikus allélpar két tagja; a Gazda-indukalta Parazita Tovabbfert6zés (GPT)
allélja, illetve ennek fenotipikusan inaktiv allélparja verseng egymassal. A
szimulacios kisérletek célja az allél-gyakorisag valtozasanak elemzése ezen az egy
l6kuszon, mig a rezisztencia és fogékonysag allélek (a tovabbi 10 l6kuszon) csak a
gazda-parazita rendszert, mint szimulacios kornyezetet biztositjak.

Az egyszerliség kedvéért a GPT allél gyakorisaga minden szimulacio
kezdetén 0,5. Az els6 generacidoban a gazdaegyedek parazita fert6zottsége 0 és 10
kozotti, véletlenszer(i mértékl (atlagosan 5). Minden gazda életciklus 2 alciklussal
kezd6dik, melyekben a gazda védekezése és a parazita szaporodasa zajlik. A
gazdak atlagosan a felére csokkentik fert6zottséguk mértékét, de a védelem
tényleges hatékonysaga az egyed rezisztencia-genotipusanak flggvénye. A tulélé
parazitak ezutan megkétszerezik létszamukat.

A gazda szaporodasi szakaszban minden egyes utodot (N=100) két-két
véletlenszerlien valasztott szuld hoz létre. A szul6i allélek mendeli szabalyok szerint
oroklédnek, mutacié nincs. A szulé-utdéd vonalon zajlé vertikalis tovabbfertézés
abrazolasara minden utdd fert6zottsége egy olyan véletlen érték, melynek varhaté
ertéke egyenld a szul6i fert6zottségek atlagaval, és amely normalis eloszlast mutat.

A fert6zottséget potenciadlisan novelhetik a GPT allélt (allélokat) hordozé
fajtarsakkal vald érintkezések, mert ezek aktivan terjesztik a koérokozokat. A GPT
homozigotak 10-10, mig a heterozigotak 5-5 fajtarsukat fertézik meg. Mindig 5-5
parazitaval novelik az érintett fajtarsak fert6zottségét, ez a kezdeti atlagos
fert6zottség mértékével egyenld. A parazita fert6zések atadasaval nem csokkentik a
sajat fert6zottséglik mértékét (lasd alabb). Az inaktiv allélra nézve homozigéta
egyedek nem fertézik a sajat generaciojuk tagjait.

Ezutan az utdédok fele kiszelektalddik. Minden utdd tulélésének esélye aranyos
a fert6zottségének mértékével és a genomjaban 1évé rezisztencia allélek szamaval, e
két tényez6t egyforma sullyal véve szamitasba. Az utdédok tuléls fele ezutan szulének
mindsul, és innen kezdddik a gazdaallatok Uj generaciojanak életciklusa.

Eltekintve a gazda-indukalta tovabbfert6zés jelenségétdl, a modell alapelve
az, hogy szelekcié folyik mind a parazita fert6zottség, mind a rezisztencia allélek
ellen. A parazitdk tehat virulensek, de a rezisztencia is koltséges, tehat jarulékos

hatranyokkal bir. A modell a valédi gazda-parazita rendszerek néhany fontos vonasat

106



valdésaghilen abrazolja; a szelekcidos nyomas hatasara a gazda rezisztencia normalis
eloszlast, a parazitak eloszlasa aggregalt eloszlast vesz fol, a populacié atlagos
rezisztenciaja és fert6zottsége oszcillalé kolcsonhatast mutat. A modell QBASIC
nyelven irddott, mintegy 100 sor terjedelmd, és ,.exe” fajl-ként futtathato.

Az 1. Szimulacié egyazon generacio tagjai kdzott csak véletlenszer( fertézési
utvonalat abrazol, az egyedek kozti rokonsag nem jatszik szerepet. A gazda-
indukalta tovabbfert6zés a populacié barmely tagja felé egyforma eséllyel iranyul,
beleértve magat a tovabbfert6z6 allatot is. A 2. Szimulaciéban kissé tulsulyba kerul a
vertikalis fert6zési utvonal, tehat az azonos generaciéo tagjai kozt fert6zések
gyakrabban zajlanak rokonok kozoétt. A rokonfelismerés a GPT allél jelenlétén vagy
hianyan alapul és meglehetésen pontatlan; a GPT allélt hordozé egyedeket 20%-kal
nagyobb eséllyel fertézik meg az aktiv parazita-terjeszték, mint a GPT-t nem
hordozdkat (10% a heterozigdtédk esetében). A tovabbfert6zés horizontdlisabb a 3.
Szimulacidban; a gazda-indukalta tovabbfertézés gyakrabban zajlik a nem-rokon
egyedek kozott, mint a populacié atlagaban. A rokonfelismerés ismét a GPT allél
jelenlétén alapszik és pontatlan, a GPT homozigotaknak 20%-kal kisebb eséllyel
fert6z6dnek a gazda-indukalta tovabbfert6zés soran, mint az inaktiv allélra nézve
homozigota fajtarsak (10% a heterozigotak esetében). A parazita tovabbadasa tehat
novelheti a populacio barmely tagjanak fert6zottségét, csakhogy a 2. és 3.
Szimulacidban e hatrany nem egyforman oszlik meg a kilénb6z6 genotipusok
kozott.

Az egyes tetszbleges valasztott valtozok értekeinek hatasat érzékenység-
vizsgalatban elemeztem. Valtoztattam a gazda-populacié méretét (25-re és 100-ra),
a gazda-védekezés/parazita szaporodas alciklusok szamat (1-re és 4-re), valamint a
parazita-terjeszt6 egyedek altal kezdeményezett fert6zd kapcsolatok szamat (5-re és
20-ra a homozigotak, ill. 2-re és 10-re a heterozigétak esetében).

Minden szimulaci6 200 programfutast tartalmazott, minden futas 100
generacio-valtast kovetett nyomon. Kétoldalas Wilcoxon-prébat alkalmaztam annak
elemzésére, hogy a GPT allél gyakorisaga (kezdetben 0,5) szignifikansan valtozott-e

a futasok soran.
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17. abra. A szimulacidkban a gazdaegyedek szamara a rezisztencia allélek nagy szama és
az erds fert6zések egyarant hatranyosak voltak, ezért a rezisztencia allélek szama egy
haranggoérbe alaku eloszlast vett fel (fent). A parazitdk gazdaegyedek kdzti eloszlasa egy
jellegzetes aggregalt eloszlas képét mutatta, mert a parazitak a fogékony gazdaegyedeken
tomoriltek (kbzépen). A parazitdk mennyisége és a gazdapopulacioé atlagos rezisztenciaja
egymassal enyhén 0sszerendezettnek tiné moédon ingadozott (alul).
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4.1.3. Szimulaciés eredmények

Az 1. Szimulacié eredményei nem kulonboznek egy neutralis allélpar véletlenszeri
genetikai sodrédasa alapjan varhaté eredményektél. A futasok végén tapasztalt GPT
allél-gyakorisagok nem kuilonbéztek szignifikansan a kiindulasi értékektél (P =
0,7507). A 2. Szimulacio az inaktiv allél szelekcios elényét eredményezte. A futasok
végen tapasztalt GPT allél-gyakorisagok szignifikansan kisebbek voltak a kiindulasi
ertékeknél (P < 0,0001). A 3. Szimulacio a GPT allél szelekcids elényét mutatta; a
futdsok végén tapasztalt GPT allél-gyakorisagok szignifikdnsan nagyobbak voltak a
kiindulasi értékeknél (P < 0,0001).

Végul az érzékenyseg vizsgalatok azt mutattak, hogy ezek az eredmények
elég robusztusak, és nem a tetszblegesen valasztott valtozok mitermékei —
legalabbis a vizsgalt hatarokon belil. A GPT-allél semleges maradt az 1.
Szimulacidban, szelekcids hatranyt szenvedett a 2. Szimulacidban, és szelekcids
elényt élvezett a 3. Szimulacidban, fuggetlenul attdl, hogy a valtozék mely
kombinaciojat vizsgaltam.

Korabbi tanulmanyok mar megmutattak, hogy a fajok kozti kompeticio
keretében egy gazdafaj elényhoz juthat kérokozoinak a masik faj népességére valo
terjesztése altal (Freeland 1983; Hudson & Greenman 1998). Az emberi jarvanyok
torténetének egy Uj interpretacioja szerint hasonlé folyamat zajlott le az emberi
rasszok kozti versengésben is. A kaukazusi rassz jelentds kornyezeti forrasokat
hoditott el mas rasszoktdl részben azaltal, hogy joval fajgazdagabb kdérokozo
egyuttesét terjesztette (Diamond 1997). E folyamat a rezisztencia kulonboz6ségén
alapszik, az a gazdafaj vagy rassz, amely profital a parazitak terjesztésébdl, kevésbé
fogékony a fertézésre, mint a vele verseng6 faj vagy rassz. Miutan a behurcolt
koérokozé gyorsabban terjed az uj populacioban, rendszerint a virulencidja is gyorsan
né (Ewald 1994; 1995). Ezzel szemben a jelen modell egyetlen gazda-populaciot
abrazol, és nem feltételezi a rezisztencia vagy a virulencia kiulonbdzé szintjét a
klldnb6z6 gazdakban. A parazitak adaptiv terjesztésének egy masik ismert esete az
un. higitasi effektus, amikor egy gazdaallat ugy szabadul meg parazitaitol, hogy
egyszerlen a fajtarsaira keni azokat (Hart 1992). Ezzel szemben a jelen modellben a
parazitak tovabbadasa nem eredményez ilyen jellegli kbzvetlen hasznot, ami sok
természetes gazda-parazita rendszerben — ahol az él6skddd életszakasz ol

elkilénilt a fert6z6 életszakasztél — jellemzé helyzet. igy pl. egy allat nem
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csOkkentheti a benne él6 bélférgek mennyiségét azaltal, hogy a bélférgek petéivel
fajtarsait megfertozi.

Az 1. Szimulaci6 egyazon generacié tagjai kozott véletlenszeri
tovabbfert6zési utvonalat abrazol, amelyben nincs szerepe az egyedek Kkozti
rokonsagi viszonyoknak. A véletlenszerli fert6zési utvonal (amelyet gyakran
0sszekevernek a horizontalis fert6zési utvonallal) realisztikusnak tekinthet6 az olyan
korokozo fajoknal, ahol a fert6z6 képlet (propagulum) nagy idébeli kitartasra (,csak-
ul-és-var stratégia”) vagy jelentds térbeli tavolsagok athidalasara képes. Ez utébbi
képesség egyarant kovetkezménye lehet a kérokozé aktiv mozgékonysaganak, vagy
a viz altali, predatorok altali, vektorok (kozvetit6 szervezetek) altali terjedésének
(Ewald 1994; 1995). Ha a fajtarsak kozti fert6zési utvonalak gyakran nagy térbeli
vagy idébeli tavolsagot hidalnak at, akkor gyakorlatilag véletlenszeriek, tekintet
nélkil a gazdaegyedek kozti rokonsagi fokokra. Ezért a szelekcid6 nem hat a
parazitak tovabbadasat befolyasol6 allélokra, hiszen az ilyen allélek okozta elényok
és hatranyok egyforman oszlanak meg a kulonb6z6 genotipusok kozott. Szemben a
tipikus gazda-parazita evoluciés konfliktus ,fegyverkezési verseny” jellegével, ez a
kapcsolat egyoldalu; a parazitak arra szelektalédtak, hogy a terjesztésik érdekében
manipulaljak gazdaik magatartasat, mig a manipulacioval szembeni ellenallast
befolyasolo allélek semleges allélként viselkednek a gazda-populaciod
génallomanyaban.

A 2. Szimulacié vertikalis iranyba (rokonok felé) tolodott fertézési utvonalakat
abrazol. A gazdak itt arra szelektalédnak, hogy csOkkentsék a parazitak
tovabbadasat, ha az a véletlennél nagyobb eséllyel a rokonaik felé iranyul. E helyzet
lehetbvé teszi, hogy a parazita-terjesztés csokkentésére szolgalé adaptaciok
jelenjenek meg a gazda-populaciéban, amelyek létét mar Poulin (1994b) feltételezte.
Ugyanakkor a vertikalis fert6zési utvonalak a parazitakat a virulencia csokkentésére
szelektaljak (Ewald 1994; 1995).

A 3. Szimulacio a horizontalis fertézés tulsulyat illusztralja. Ebben az esetben
minden olyan allél ndveli az 6t hordozé allat relativ szaporodasi sikerét, amely
elésegiti a kérokozok terjesztését. E magatartasforma miikddése hasonldnak tlnik a
Hamilton-féle ,spite” szocialis magatartasforma evolucidjaval, amely definicié szerint
egy olyan magatartas, amely masoknak art anélkll, hogy kozvetlen elényt
biztositana az allathak (Hamilton 1970; Gadagkar 1993). Az allatok szocidlis

magatartasaban alig akad példa e magatartasformara, aminek két oka lehet.
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18. abra. A szimulacios eredmények 200-200 futtatas eredményeit atlagolva. A parazitak
terjesztését eléseqitd allél (GPT) inaktiv allélparjaval szemben szelekciés hatranyba kertil,
ha a fert6zési utvonalak a véletlennél nagyobb eséllyel tartanak a rokon egyedek felé
(vertikalis fert6zés), szelekcids elénybe kertil, ha a fertézési Utvonalak a véletlennél kisebb
eséllyel tartanak a rokon egyedek felé (horizontalis fertézés), és neutralis allélpar tagjaként

viselkedik, ha a fert6zési utvonalak véletlenszeriek.

Egyrészt a ,spite” kdltséges, hiszen egy fajtars megtamadasa azonnal kivaltja
a hasonlo ellentamadast, pl. egy harapasra azonnal viszontharapas a valasz. Ezzel
szemben egy fert6zott allat korokozoéit anonim moédon juttathatja nem-fert6zott
fajtarsaira, és azok képtelenek ezt hasonl6 modon, azonnal megtorolni. Masrészt ugy
tinik, hogy a nem-rokon egyedek karositasanak adaptiv értéke végs6 soron a rokon
egyedek kozvetett tamogatasaban rejlik. A szocialis magatartas keretein belll
azonban mindez egy kevésbé hatékony rokon-tamogatasi mod, mint a legkdzelebbi
rokonok folismerése és kozvetlen tamogatasa (ez utdbbi a természetben igen
elterjedt). Csakhogy a virulens parazitak krénikus fert6zésétdl szenvedd allatok
valészinlileg nincsenek abban az allapotban, hogy hatékonyan segithessék
rokonaikat, ugyanakkor jelentésen megnovekszik az a képességuk, hogy masoknak
artsanak.

Osszefoglalasul elmondhatd, hogy az allatok nem szelektdlodnak a
véletlenszer( fert6zési utvonalakon terjedd — és ezért varhatéan nagyon virulens! —
korokozok terjedésének befolyasolasara. A nem-rokon fajtarsak iranyba tolodott

fert6zési utak viszont arra szelektaljak a gazdapopulaciot, hogy a bennuk élé virulens
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korokozok terjedését elésegitsék. A véletlenszeri fertézési utak semleges jellegének
folfedezése jelentdsen moddosithatia az allatok jarvanytani és szociobiologiai

sajatsagainak korabbi értelmezését.

4.1.4. Altruizmus és rosszindulat®®

A rokonszelekcids hipotézis szlletése és elterjedése tajan Hamilton (1970) egyrészt
azt josolta, hogy altruizmus (,6nzetlenség’) megjelenése varhaté egy populacié
barmely két olyan tagja kozott, amelyek egymassal kozelebbi rokonsagban allnak,
mint a populacio egészére jellemz6 atlagos rokonsagi fok (tovabbiakban: rokon
egyedek). Masrészt azt, hogy rosszindulat figyelheté meg a populacié barmely két
olyan tagja kozott, amelyek egymassal tavolabbi rokonsagban allnak, mint a
populacidéra jellemz6 atlagos rokonsagi fok (tovabbiakban: idegen egyedek). A
rosszindulat (,spite”, vagy ,spiteful behaviour”) definici6 szerint egy olyan
magatartasforma, amely a populacié mas tagjainak art anélkul, hogy kozvetlen elényt
biztositana a rosszindulatt egyednek (Hamilton 1970; Gadagkar 1993).
Gondolatmenete egyszer(i: az allélok tovabbadasanak relativ sikeréért folyo
versengésben a rokonok tamogatasaval az idegenek esélyei csokkennek, illetve
megforditva, az idegenek karositasaval a rokonok esélyei ndvekednek (Vickery et al.
2003).

Az altruizmus jelenségét azéta szamtalan fajnal kimutattak, irodalma ma mar
konyvtarnyi méreteket Olt. Ezzel szemben a rosszindulat fogalma szinte feledésbe
merult. Néhany kivételes helyzettdl eltekintve a rosszindulat nem tekinthet6 az allatok
szocialis magatartasformai kdzott gyakran vagy feltinéen megjelené magatartasnak.
Ennek talan az lehet az egyik oka, hogy mind az altruizmus, mind a rosszindulat
adaptiv értéke természetesen csak akkor érvényesulhet, ha az allat a megfelel
fajtarsak iranyaban mutatja. Képesnek kell tehat lennie arra, hogy a rokon, illetve az
idegen egyedeket felismerje és megkulonbdztesse a fajtarsak atlagos tdbbségétdl. A
természetben szamos rokon-felismerési médot azonositottak, ezek jelenléte lehetdévé

teszi a rokon egyedek megkulonboztetését és adativ tamogatasat. Az idegen

25 Atirva és roviditve az alabbi dolgozatok alapjan: Rozsa, L. 2000. Spite, xenophobia, and collaboration between hosts and
parasites. Oikos, 91, 396-400.; Rézsa L. 2002. A gazda-parazita kapcsolat viselkedés-6kologigja. In: Barta Z., Liker A. &
Székely T. (szerk.): Viselkedésékoldgia: Uj iranyzatok. pp. 144-164. Osiris Kiadd, Budapest.; valamint Rézsa, L. 2002.
Fert6zések rosszindulatu terjesztése. MTA Evolucidbioldgiai El6addulés — in press.

112



fajtarsak felismerését, és az atlagos tobbségtél valdé megkllonbdztetését lehetdvé
tévé mechanizmusok azonban nem ismertek. Talan ez lehet az egyik oka annak,
hogy a rosszindulat hianyozni latszik sok altruista allat viselkedéskészletébdl.

Masrészt a rokonok tamogatasa, illetve az idegenek bantalmazasa kulonb6zé
koltségekkel jar. A megtamadott idegen azonnal bosszut all, csipésre csipéssel,
rugasra rugassal valaszol, ezzel szemben a tamogatott rokon nem bantalmazza
tamogatojat. Ha tehat a rokonok tamogatasa hatasaban megegyezik az idegen
bantalmazasaval — hiszen azonos nyereséggel jarnak —, akkor célszer( az el6bbit
valasztani. Ezért van talan, hogy a rosszindulat leggyakrabban el6fordulé formaja az
infanticid, vagyis a fajtarsaknak egy még magatehetetlen életszakaszban (pete,
tojas, fioka stb.) valo pusztitasa — rendszerint a szul6k tavollétében.

Csakhogy a virulens patogének kronikus fert6zéseit hordozo allatok helyzete
egészen mas. Ok elveszitik azt a képességiiket, hogy rokonaikat tAmogassak, sét,
mar a puszta jelenlétukkel is arthatnak nekik. Jelentésen megnovekszik viszont az a
képességuk, hogy artsanak fajtarsaiknak. A koérokozo jellegétdl fuggden, esetleg
egyszerre sok fajtarsnak, és gyakran anonim mddon. Ha a fonti érvelésunk helyes
volt, és a horizontalis transzmisszio tulsulya valéban a kérokozok aktiv terjesztésére
szelektalja a gazdaallatokat, akkor ez a Hamilton-féle rosszindulat-hipotézis egy
specialis, patogének altal kozvetitett megnyilvanulasa.

A parazitak altali manipulaciéo csokkentheti a gazda tulélési és szaporodasi
esélyeit, és ebben az értelemben a virulencia szerves részét képezheti. Ekkor a
gazdapopulacio arra szelektalédhat, hogy kivédje a parazitak altali manipulaciot.
Masrészt viszont a virulencia egy adott szintje manipulacioval is, illetve anélkul is
megjelenhet. Kulondsen igaz ez a letalis kérokozokra és a gazdaikat kasztrald
korokozokra. Tekintsik példaként a Plagiorhynchus buzoganyfeji larvajat, amely
elészor kasztralja a kdztigazda aszkarakot (Isopoda), majd ugy manipulalja annak
viselkedését, hogy novekedjen a seregély (Sturnus vulgaris), mint végleges gazda
altali elfogyasztas esélye (Moore 1983). A kasztracio utan az aszkarak mar olyasféle
problémaval néz szembe, mint egy halalraitélt, aki nem tudja, hogy segitékész
legyen-e vagy ellenszeguljon, de akarhogyan is dont, mar nem menekulhet.

E hipotézis szamos, kisérletesen is tesztelhet§ predikciot eredményez.
Egyszerlen csak ismernunk kell az adott gazda-parazita rendszer fert6zési
utvonalainak jellemzdit a populacion belili rokonsagi fokok fuggvényében, és maris

megjoésolhatjuk a gazda adaptiv viselkedését. Sajnos pont ezt nem ismerjik

113



gyakorlatilag egyetlen gazda-parazita rendszerben sem. Csakhogy a gazdaallat és a
korokozo életmaodiat, életciklusuk egyes szakaszait sokszor egészen jol ismerjuk, és
ez a leiro jellegl informacio gyakran elégséges lehet arra, hogy durva becsléseket
fogalmazzunk meg a fertézési utak jellegérdl, és ez altal a gazdakra hatd szelekcios

nyomas termeészetérél is.

4.1.5. A manipulaciés hipotézis korlatai

Az allatok egyes fert6zések hatasara gyakran kulonds, megvaltozott tulajdonsagokat
mutatnak. Modosulhat pl. magtartasuk, testik mérete, alakja, vagy szine. E
modosulasok sokszor elésegiteni latszanak a fert6zés tovabbadasat — kdzvetlendl
vagy kozvetve — a fajtarsaik felé. E jelenség elterjedt, klasszikus értelmezése a
gazda-parazita érdekellentét feltételezésén alapszik. Eszerint a gazdaallat testi
strukturaiban és mikddésében bekdvetkezett, patogének altal kivaltott médosulasok
(1) vagy parazita adaptaciok a gazda manipulalasara (,kiterjesztett fenotipus”
Dawkins (1982) értelmében), (2) vagy gazda adaptaciok a fert6zés felszamolasara,
(3) vagy a fert6zés nem-adativ, neutralis melléktermékei (Moore & Gotelli 1990;
Poulin et al. 1994). Egyes gazdakban a parazitak altal kivaltott valtozasok
nyilvanvaléan elésegitik a fert6zés tovabbadasat, és néhany esetben megfigyelték,
hogy ezek a valtozasok csak az utan kovetkeznek be, hogy a parazita fejl6dési
ciklusaban megjelentek a tovabbfert6zésre alkalmas invaziv képletek (lasd pl. Poulin
et al. 1992).

E hipotézis talan egyetlen gyenge pontja az érvényességi kor definialatlan
voltaban rejlik. Gyakran azok a parazitak is manipulalni latszanak gazdaik
viselkedését, amelyeknek ebbdl latszélag semmilyen adaptiv elénye nem szarmazik
(Poulin 1994). Maskor viszont nyilvanvald elénydkkel jarna a gazda viselkedésének
egyszerl (pl. hormonalis) manipulalasa, de a parazitafajok sokasaga ezt mégsem
teszi meg. igy pl. a nemi Gton terjedd kérokozok (STD) elemi érdeke volna a gazda
szexualis aktivitasat serkenteni, mégsem ismert egyetlen STD sem, amely ndvelné a
libid6t (Lockhart et al. 1996).

Jelen dolgozatban arr6l probalom meggy6zni az olvasét, hogy a gazda
adaptiv érdekeinek figyelembevételével mddositva a manipulacids hipotézis sokkal
pontosabb predikciokat nyujt.
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4.1.6. Az allatok tovabbfert6zési viselkedése

Alternativ értelmezési lehetéségeket kinal, ha azt feltételezzik, hogy a parazitakat
aktivan terjeszt6 gazdaallatok nem egyszerlen a parazitak altali manipulacio
magatehetetlen aldozatai. Ebben az értelmezésben a fertézott gazdan bekdvetkezé
€s a parazita terjesztését elésegit6 valtozas (1) vagy olyan parazita adaptacio, amely
a gazdaallat szempontjabdl neutralis tulajdonsag, (2) vagy a gazda és a parazita
szamara egyarant elényos, k6z0s adaptacio.

1. predikcié. A szul6-utdd fertézési Ut sok gazda-parazita rendszert jellemez.
Ez a vertikdlis transzmisszié egyik jellegzetes megnyilvanulasa, ezért varhatéan a
fertbzés tovabbadasanak csokkentésére szelektdla a gazdakat. Ezzel
parhuzamosan a virulencia csokkentésére szelektalja a parazitakat. Nem meglepd,
hogy azok a latvanyos higiéniai viselkedésformak, amelyek csokkentik a fert6zés
tovabbadasanak esélyeit, rendszerint a rokoni kotelékek keretein belul figyelhetdk
meg az allatvilagban. De ha el is tekintink az olyan szoros rokoni kotelékektél, mint a
szul6-utdéd kapcsolat, akkor is elmondhatd, hogy az egyedek térbeli kdzelsége
gyakran egyutt jar a genetikai hasonlosaguk nagyobb fokaval. Ez szelekciés elényt
biztosit a fert6zések terjesztését csokkentd tulajdonsagoknak, hiszen ezek elényeit
féként a térben kozeli, tehat tobbé-kevésbé rokon egyedek élvezik. igy pl. a gulipan
(Recurvirostra avosetta), mely sekély tengerparti vagy kontinentalis sos vizek
planktonikus rakjait fogyasztja, koltési idében nem Urit székletet a taplalkozasi
helyeken, hanem e célbdl idénként kiszalad a partra. A koltési idén kival, a vonulasi
utvonalak és teleléhelyek taplalékszerzd izein azonban nem mutat ilyen magatartast
(Lengyel Szabolcs szobeli kozlése).

2. predikcié. A parazitdk manipulacios torekvései varhatéan kudarcot
vallanak, ha a fert6zések rokonok felé iranyulnak. Ennek tlikrében érthetd, hogy az
STD jellegi fertézések — melyek nem csak a nemi partnert hanem a kézds utédokat
is megkarositanak — képtelenek manipulalni a gazdaallat viselkedését (Lockhart et al.
1996).

3. predikcié. A pelagikum, vagyis a nyiltvizi élettér szabadon lebeg6 vagy
uszd kozosségeit (planktont ill. nektont) alkotdé populacidkon belll kétségkivil
megvalosulhatnak a véletlenszerl fert6zési utak, hiszen a populacié rokon egyedeit
a fizikai kozeg aramlasai nyilvan elsodorjak egymas mell6l. Hasonldképpen, a kicsi
€s ropképes allatok, mint pl. sok apré izeltldbu faj, gyakran a szél altal passzivan

ropitve terjednek, esetlikben szintén nem varhato, hogy a térbeli kozelség jol
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Osszefuggjon a genetikai hasonldosaggal. Ha egy kozvetett fejlédési ciklusu parazita
egyik gazdafaja pelagikus, vagy passzivan ropulé (,szélfujta”) allat, akkor ennek
kozvetitésével a masik gazdafajon bellli fert6zési utvonalak is véletlenszer(ivé
valhatnak. Ha példaul malariaszunyogot gyakran elsodorja a szél, akkor ennek
hatasa az emberek kozti Plasmodium tovabbadast is randomizalja.

Ezzel szemben a bentikus élettér, a siri vizindbvényzet, vagy a kis vizterek
allatai, és fékent a szarazfoldi allatok viszonylag gyakran vannak korulvéve a
genetikailag tobbé-kevésbé rokon fajtarsaikkal. Az egyedek kozti térbeli tavolsag
tehat pozitiv korrelaciét mutat a koéztuk Iévé genetikai hasonlésaggal. Ebben az
esetben a vertikalis fertézési utak nagy eléfordulasi gyakorisaga varhaté — hacsak
nem két nagyon kulonboz6 testméretl gazdafaj valtakozik a parazita kozvetett
fejlédési ciklusaban. Ez utdbbi esetben ugyanis a parazitak hosszu id6t toltenek el a
nagytestll gazdaban, amely ez alatt viszonylag nagy tavolsagokat bejar, és ez
randomizalja a kistestl gazdafaj példanyai kozti (kbzvetett) tovabbfertézést. Ezzel
szemben a kistestll gazda varhat6an egy kis tertleten belil mozog (ha nem ropdul),
benne a parazita varhatéan rovidebb id6t tolt, és ez nem képes randomizalni a
nagytestl gazdafaj példanyai kozti (kdzvetett) tovabbfertézést.

Erdemes itt a landzsas mételyt (Dicrocoelium dendriticum), mint klasszikus
tankonyvi példat megemliteni. A meételylarva meg0li a koztigazdat, a hangyat.
Mikdzben haldoklik, a hangya folmaszik egy fliszal hegyére, ott ragoival szilardan
rogziti magat, ezzel ndvelve esélyét annak, hogy a larva egy legel6 birka — a
végleges gazda — bélcsatornajaba jusson (Poulin 1995). Képzeljink most el egy
hipotetikus allélt, amely a fert6zott hangyanak lehetévé tenné, hogy a fold alatt
pusztuljon el, ezaltal akadalyozva a métely tovabbadasat. A hangyak kozti fertézési
utvonal indirekt, megszakitja a kér6dzd, illetve csiga gazdaallatokban valé hosszas
fejlédési szakasz (ezek a hangya szempontjabdl nézve vektorok); ezért a
tovabbfert6zés veéletlenszerli, a hangyak kozti rokonsagi viszonyokra vald tekintet
nélkul zajlik. Ezért a tovabbfertézés hangyak altali szabotalasanak elényeit egyenld
eséllyel élveznék azok a hangyak, amelyek hordozzak a megfeleld allélt, és azok is,
amelyek nem. igy ez az allél nem tudna szelekciés elényt biztositani az &t hordozé
hangyaknak. Az aktiv kozremikodés egy halalos korokozo fajtarsakra valo
terjesztésében ezért semleges tulajdonsag a hangyak magatartasanak
evolucidjaban. Egyszerlien hagyjak magukat manipulalni, és nincs esélyuk ellen-

adaptacio kifejlesztésére.
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Attekintve a parazitak altal manipulalt gazdakrél szél6 irodalmi 6sszefoglalokat
(Moore & Gotelli 1990; Poulin 1994; 1995; Moore 2002) azt latjuk, hogy az esetek
tulnyomé tobbségében (pl. a Poulin altal attekintett 114-bél 100 esetben) a
manipulalni képes parazitak kozvetett fejlédési ciklust mutatnak, és a zsakmanyul
szolgald kistestl koztigazdat manipulaljak, de egyszer sem a nagytestl vegleges
gazdat.

4. predikcié. A modell lehetséges predikcidja, hogy a fert6zott gazdaallat — ha
képtelen a fert6zést felszamolni — azaltal szerezhet adaptiv elényt, hogy szlletési
helyérél kivandorol, majd a nem-rokon fajtarsak kozott megndvekedett mértéki
szocialitast és promiszkuitast mutat. Kézismert, hogy TBC fert6zés hatasara a borz
(Meles meles) elhagyja csaladi koteléket, illetve, hogy veszettség esetén a kutya
elébb hosszan ,céltalanul koborol” majd csak ezutan kezdi a fert6zést terjeszteni
(Moore 2002). Az amerikai szirtifecske (Hirundo pyrrhonota) esetében kimutattak,
hogy a fidkakori fert6zottség noveli a kivandorlas mértékét (a szerzék a jelenséget
masképp értelmezték, Brown & Brown 1992). Szamos allatfaj esetében mértek mar
parazitas fertézések hatasara megndvekedett mozgasi aktivitast. Attekintve 60 olyan
tanulmanyt, amely a fert6zések hatasara megvaltozott gazda mozgékonysagot
elemezte, Poulin (1994) azt talalta, hogy szignifikdnsan nétt az allatok
mozgékonysaga 23 esetben. Varakozasaival ellentétben pont azok a parazitak
okoztak a legnagyobb novekedést a gazda mozgékonysagaban, amelyek szamara
ez nem nyujtott nyilvanvalé szelekcios elénydket. A jelenséget mégis
hagyomanyosan ugy értelmezik, hogy a parazita manipulalja a gazda magatartasat
azért, hogy azt a tovabbfert6zés el6segitésere kényszeritse (Moore & Gotelli 1990;
Poulin et al. 1994; Poulin 1995). Ervelésem mindezt nem zarja ki, csak azt sugallja,
hogy a parazita érdekeivel parhuzamosan a gazda szamara is adaptiv elényt
nyujthat a nem-rokon fajtarsak fertézését el6segiteni. Korabbi vizsgalatok alapjan
tudjuk, hogy a csoportos allatok arra szelektalédnak, hogy az idegeneket kizarjak
csoportjaikbdl (Peck 1990), taldan éppen azért, hogy a kdérokozdk bejutasat
megakadalyozzak (Freeland 1976). Az idegenek kikdzOsitésére valé hajlam
evolucidja ugy tekinthetd, mint az itt leirt ,emigralj-ha-beteg-vagy” magatartasformara
adott, fajon bellli adaptiv ellenlépés. Akar a kronikus fert6zések hatasara emigralt
egy allat, akar valamilyen mas hatasra, a tovabbiakban a populacié atlagos
rokonsagi fokanal kevésbé rokon, idegen egyedek altal kortlvéve él. Ebbél

kovetkezik, hogy a fert6zések horizontalis terjedésének elb6segitésével szelektiv

117



elényokre tehet szert. Ebben a helyzetben érdekkdzosség alakulhat ki a gazdaallat
és a benne él6 parazitdk kozott, hiszen mindkét fél profitalhat a fertézés
terjesztésébdl. Ez az érdekkdzosség természetesen csak addig tart, amig a fert6zott
emigrans allat képtelen a fert6zésbél kigydgyulni, nyilvanvaléan elénydsebb lenne
szamara a kérokozo6tél megszabadulva beilleszkedni a befogadd népességbe.

5. predikcié. Egy gyogyulasra képtelen, sulyosan fert6zott allat esetleg
ongyilkos lehetne, hogy térben kozeli rokonait megvédje a fert6zeéstol. A kivandorlas
azonban elény0sebb megoldasnak mutatkozik ugyanezen problémara, hiszen
nemcsak eltavolitja a kérokozokat a rokonok térbeli kozelségébdl, hanem egyuttal a
nem-rokon fajtarsak karositasat is szolgalja. Varhaté tehat, hogy az adaptiv
ongyilkossag a természetben ritka legyen, és csak olyan fajokban forduljon eld,
melyek fert6zés esetén képtelenek rokonaik korébdl kivandorolni. Mindez egybevag
az allati 6ngyilkossag terén eddig tapasztalt kevés esettel. Shapiro (1976) szerint a
parazitoid larvakkal fert6zott hernyok talan azért viselkednek ,kihivéan”, hogy
ragadozok zsakmanyaul eshessenek, és ez altal megovjak szomszédaikat a
fert6zéstdl. Az Aphidius ervi parazitoid tetvész6-faj altal megfert6zott borso-levélteti
(Acyrthosiphon pisum) pedig tizd napsutés idején leveti magat a tapnovényrél a
forrd talajra, ahol héhalalt hal (McAllister & Roitberg 1987).

4.1.7. Az emberek tovabbfert6zési viselkedése

Elképzelhetd, hogy evoluciés multunk sordn az emberi magatartasra hat6 szelekcios
nyomas egy részét fert6z6 betegségek és parazitak fejtették ki Oseinkre. A
bevandorlok a korai hominidak esetében is horizontalisan adtak tovabb fertézéseiket.
S6t, a fajunk esetében elterjedt nem-reproduktiv szexualitas, mint pl. a prostitucio
vagy a homoszexualitas lehetéséget teremthetett a nem-rokon fajtarsaink iranyaba
torténd fertézésre anélkll, hogy a kdzos utdédok épségét veszélyeztetné. (Feltéve
persze, hogy az idegenek iranyaban mutatott tobb-kevesebb nemi preferenciaval
parosul, és nem korlatozodik a kis szocialis kozosségek hatarain belllre.)

6. predikcid. Hipotézisunkbdl kdvetkezik tehat, hogy az etnikai kisebbségek
szorvanyban él6 tagjai, a prostitualtak és a homoszexualisok — ha 0sztondsen
viselkednének — sokkal inkabb késztetést érezhetnének a fertézések tovabb-
adasanak el6segitésére, mint az adott tarsadalom ,atlagos, bennszulétt tdbbsége”.
Ez a predikcié mai tarsadalmakban természetesen nem vizsgalhatd, hiszen egy ilyen

munkaterv alapvetd etikai korlatokat rugna fel.
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7. predikcido. Masrészt az is hipotézisinkbdl kovetkezik, hogy az adott
tarsadalom atlagos, bennszllott tobbsége — ha 0Osztondsen viselkedne — ellen-
adaptacioként hajlamot mutasson a gydldletre, melynek célcsoportjai nem a
tarsadalom véletlenszerlien kivalasztott csoportjai. E  ,zsigeri” gydldlet
preferencialisan az etnikai kisebbségek, prostitualtak és homoszexualisok szocialis
és szexualis kapcsolatrendszerbdl vald kikozositésére iranyulna. A helyi kozosség
atlagembere, ha ,0sztonosen” viselkedne, varhatdéan akkor is a fert6zések felel6tlen,
vagy éppen szandékos terjesztésével fogja vadolni a bevandorlokat, a prostitualtakat
és a homoszexualisokat, ha e vadaknak éppen semmilyen ténybeli alapja nincs.
Talan jellemzd adalék, hogy pl. a szifiliszt ,francia betegség’-nek ismerik az olaszok,
és ,olasz betegség’-nek a franciak. Hétkdznapi tapasztalat, hogy a helyi tobbség a
rossz testszagot, vagy az alacsony higiéniai szint mas egyszerl tuneteit gyakran a
kisebbségek jellemzbiként emlegeti, teljesen fuggetlenul attél, hogy erre van-e
barmilyen ténybeli alapja (Gould 1981). Nehéz volna letagadni azt a szégyenteljes
tényt, hogy az etnikai kisebbségek ,tetves” vagy a ,budos” voltara utald széfordulatok
mennyire ismerdsen csengenek a vilag — s benne a mivelt Europa — barmely
nagyvarosanak aluljaréiban.

Mivel az idegengyllolet mélyen gyokerezik minden emberi tarsadalomban,
nem valdszinl, hogy barmikor is lehetéségunk nyilna objektiv médon megvizsgalni
azt, hogy vajon az etnikai és szexualis kisebbségek tagjai vajon valéban mutatnak-e
valamilyen specifikus, a népesség atlagatdl jol megkulonboztethetdé szerepet a
patogének terjesztésében. Egy ilyen vizsgalati célkitizés nem szalonképes sem
erkolcsi, sem politikai szempontbél. Erdemes azonban megjegyezni, hogy a globalis
AIDS jarvany kialakulasaban kiemelt szerepet jatszanak a bevandorlok, a
prostitualtak és homoszexualisok (Oldstone 1998). Ez bevallottan gyenge érv, hiszen
sok mas, szintén jelent6s jarvannyal kapcsolatban ez a lehetéség még csak fel sem
merult.

Ugy is érvelhetnénk, hogy az idegengyiildlet léte és elterjedtsége fajunkban
talan dnmagaban is arra utal, hogy a bevandorlok, prostitualtak és homoszexualisok
altal horizontalisan terjesztett korokozok jelentds szelekciés nyomast fejtettek ki
Oseinkre. Ennek az érvnek azonban az a gyengéje, hogy a horizontalis fert6zesi
utvonalak énmagukban is ndvekvd virulenciara szelektaljak a kérokozokat, tehat az

etnikai szérvanyban él6k, a prostitualtak és a homoszexualisok altal terjesztett
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korokozok talan eleve veszélyesebbek, mint a helyi atlagos, bennszulott tobbség
korokozoi.

A font vazolt elgondolasok az emberi idegengyildlet, egyéb fobiak és
kirekesztési hajlamok természetér6l mindenesetre csak egy adaptacionista
gondolatmenet eredményei, és tudjuk jol, hogy az adaptacionista megkozelitésnek
er6s korlatai vannak (Pigliucci & Kaplan 2000), kulondsen akkor, ha az emberi
magatartasra kivanjuk alkalmazni. Ez az érvelés mindenesetre tampontot nyujthat
azok szamara, akik ugy vélik, hogy az emberi magatartas jelenkori sajatsagait
részben az &seinkre egykor hatott szelekcidos nyomasok formaltak. Nyilvanvalo, hogy
ha feltételezzik, hogy egy adott magatartasforma adaptiv értékkel birt éseink korai
kOzOsségeiben, ezzel a legkevésbé sem Adllitjuk azt, hogy ugyanez a
magatartasforma erkolcsileg vagy politikailag elfogadhatd, vagy akar csak
mentegethetd volna egy modern emberi kulturaban.

8. predikcié. Végull hipotézisink szerint az is varhatd, hogy a fert6zések
terjesztése az emberi faj agressziv viselkedési repertoarjaban is kimutathaté legyen;
igy pl. a genetikailag nem-rokon embercsoportok kozti nagyléptékd agresszidok —
vagyis a haboruk — idején a fertbzések terjesztése rutinszerlen megjelend
viselkedésformanak bizonyuljon. Iskolai torténelmi tanulmanyainkra visszatekintve
azonban ugy tlnhet, hogy ezt a predikciot latvanyosan hazudtolja meg a torténelem.
A hadtorténet rendkival ritkan, s6t szinte sosem emlit biologiai fegyvereként
alkalmazott kérokozokat.

A torténelem tukre azonban torzithat, és ennek tobb oka is lehet. Egyrészt az
emberek érzelmi alapon elitélik a biologiai fegyverek alkalmazasat, mig az
emberolésre szolgaldo mas fegyvernemeknek — pl. a kardvivasnak, légierének stb. —
valésagos rajongoétabora van. Az ENSZ idevago fegyverzetkorlatozasi egyezménye,
a Bioldgiai és Toxin Fegyver Egyezmény (ENSZ 1972) is éppen ezzel az altalanos
érzelmi attitliddel indokolja a bioldgiai fegyverek globalis tilalmat?®, nem pedig azzal,
hogy a bioldgiai fegyverek mondjuk tdbb emberi szenvedést okoznanak, mint pl. a
légier6 altal megvaldsithatd népirtds. Redlis lehet tehat azt feltételezni, hogy a
politikai és katonai vezet6k, mikor haborus eredményeiket megprébaljak egyfajta

dics6séges hdstettként elfogadtatni a hazai és nemzetkozi kozvéleménnyel, akkor az

26 célja ,teljesen kizarni a bakteriolégiai (bioldgiai) hatbanyagok és toxinok fegyverként vald hasznalatanak lehetéségét” mert

az ,visszataszité volna az emberiség lelkiismerete szamara.” (kiemelés télem)
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eredményt biztositd eszkoztar emlitése kapcsan tulhangsulyozzak a tarsadalmilag
elfogadottabb fegyverek, és szivesebben elhallgatjak a biolégiai fegyverek esetleges
szerepét. Ugyanez a jelenség a nemzeti térténetiras szintjén is jellemzd lehet. igy pl.
a magyar torténetiras jellemzéen azon a véleményen van, hogy Magyarorszag
tomegpusztitd fegyvereket sosem fejlesztett, és megfeledkezik a Magyar Kiralyi
Honvédség Egészségiigyi Ellenérzé Allomasardl, mely valdjaban egy bioldgiai
fegyverek fejlesztésére specializalt intézmény volt 1938 és 1944 kozott Budapesten
(Rozsa & Nixdorf 2005).

Masrészt a biolégiai agresszid aldozata haborus helyzetben képtelen
megkulonboztetni a haboruk idején érthetd jarvanytani okokbdl kulondsképpen
pusztito jarvanyokat az ellenség altal mesterségesen elbidézett jarvanyoktol.

Harmadrészt pedig e kétféle mechanizmus (a haborus helyzet altal gerjesztett
»spontan” jarvanyok és a bioldgiai fegyverek altal szandékosan okozott jarvanyok)
egymassal jelentds részben atfed. A koézelmultig (nagyjabdl a Il. vilaghaboruval
bezarolag) gyakorlatilag minden haboruban lényegesen tobb aldozatot szedtek a
jarvanyok, mint a fegyverek. A hadvezetés rendszerint ismerte ezt a tényt, tehat ha
barhol haborut inditottak, akkor ezt azzal a céllal tették, hogy a jarvanyok és
fegyverek — mint egylttesen hatékony eszk6zok — altal pusztitsak az ellenséget.

Torténelmunket e szempontbdl attekintve azt tapasztaljuk, hogy a
legkulonb6zdbb civilizaciok a legkulonb6zdbb korszakokban szamos alkalommal
alkalmaztak — vagy legalabbis el6készitettek alkalmazasra — ragalyos kérokozokat a
tdmeges agressziora alkalmas eszkozként. A biologiai fegyverkezés a nemzetkdzi
jogi korlatok ellenére valoszinlleg a jelenleg is folyik, és a jovében is szamolnunk kell
vele (Dando et al. 2005; Wheelis et al. 2005). A ragalyos korokozédkkal végrehajtott
agresszid dokumentalt megjelenése idében joval megelézi a kérokozd mikrobak
létének és jarvanytani szerepének természettudomanyos felismerését (Wheelis
1999).

Konfliktus idején az ellenséges felek gyakran feltételezik egymasrdél a ragalyos
korokozok szandékos terjesztését, és gyakran fenyegetik meg egymast ezzel. Ezek
az események meghokkentéen gyakoriak és elterjedtek lehetnek. igy pl. 2001 6szén
ismeretlen terrorista postai Iépfene-spora kuldeményekkel tamadta az USA egyes
politikai- és média-szerepl6it, 18-an megfertézddtek, kdzulik 5 ember meghalt. Az
eseményt kovetd hirado-tudositasok vilagszerte elhiresztelték a bioldgiai fegyver

Jfehér por” jellegét. Kdzvetlenll ezutan csak Magyarorszagon mintegy 1300 esetben
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kellett riasztani a polgari védelmet fehér port (liszt, porcukor stb.) tartalmazé halalos
fenyegeté levelek miatt.

Végul a fenti jelenségek kapcsan szeretnék hangsulyozni két lényeges
motivumot. Egyrészt a tapasztalati tényekkel szembesitve ezek a predikcidk
latszdlag jobb 6sszhangot mutatnak, mint a ma elterjedt manipulacios hipotézis, mely
a parazitak terjesztése kapcsan kizardlag a parazitdak adaptiv érdekeit veszi
figyelembe. Lényeges korulmény azonban, hogy a fenti jelenségek (predikciok)
tobbségének vannak mas, alternativ magyarazatai is, melyeket itt nem részleteztem.

Masrészt szeretném kiemelni, hogy az emberi viselkedésre vonatkozo
predikciok kapcsan a legkevésbé sem kivanom azt a latszatot kelteni, mintha a korai
emberel6dok korében esetleg kialakult egyes viselkedési motivumok (pl.
idegengydldlet) adaptiv jellege barmiféle felmentést vagy igazolast jelenthetne a mai
modern tarsadalmakban esetleg megjelené hasonlé magatartasformak erkolcsi

megitélésében.

4.1.8. Diszkusszio

A fenti érvek alapjan ugy vélem tehat, hogy a fert6zési utvonalak jellege
(véletlenszer( / rokonok felé / idegenek felé) nemcsak a kérokozok virulenciajanak
evolucidjat hatarozza meg, hanem egyuttal kihat a gazdaallatoknak a fert6zés
esetleges tovabbadasaval kapcsolatos adaptiv viselkedésére is. Ha a parazitaknak a
gazda-viselkedés manipulalasaban vald érdeke mellett e hatast is figyelembe
vesszlk, akkor sokkal pontosabb predikciokat kapunk a fert6zott allatok varhatéd
viselkedésérdl.

Sok parazita valdban meghokkentd meértékben manipuldlja a gazda
viselkedését, de legtdbbszoér olyan esetekben, mikor a gazda szamara a
manipulaciot kovetni vagy annak ellenallni mar semmilyen adaptaciés elényt vagy
hatranyt nem jelent.

Maskor a gazdaallat kifejezetten érdekelt lehet a fert6zések tovabbadasaban,
mert igy a genetikailag tavol allé6 fajtarsait karosithatja, és ez altal kdzvetve a
magahoz genetikailag hasonlé rokonait hozza elényds helyzetbe. llyenkor a fertézés
tovabbadasaban ideiglenes érdekazonossag vezérelte kollaboracié johet létre a
gazdaallat és a benne él6 parazitak kozott.

Azokban az esetekben, mikor az a gazda adaptiv érdekeivel ellentétben alina,

a virulens parazitak tobbnyire nem képesek manipulalni gazdaik viselkedését.
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5. Osszefoglalas

Ertekezésem — az irott kdvetelményeknek megfeleléen — a kandidatusi dolgozatom
megvédése utan megjelent (vagy kozlésre elfogadott) publikacidimon alapszik. E
publikaciok jelentés hanyada tarsszerzékkel egyuttmikodésben készult, de ahol
lehetett (pl. matematikai és immunoldgiai részek esetében) ott a jelen értekezésben
a tarsszerz6im altal alkotott részeket leegyszerisitettem vagy kihagytam. Sok ponton
viszont nem hagyhattam ki teljes egészében a tarsszerz6im munkajat, mert anélkul a
k6zds munka egésze is értelmezhetetlenné valt volna.

Mondanivaldmat harom részre tagoltam. Az elsé rész allatdkologiai
dolgozatokat foglal 6ssze, melyek a tetvek (Phthiraptera) 6koldgiajaval, evoluciojaval,
és — tagan értelmezett — viselkedésével kapcsolatos uj eredményeket mutatnak be.
Elemeztem a tetvek habitat-szegregacidjat, gazdaegyedek Kkozti eloszlasat,
mennyiségét, taxondmiai valtozatossagat, ivararanyat és ivari testméret-
dimorfizmusat befolyasold evolucios és kornyezeti tényez6ket. Leirtuk az
ektoparazitak testtaj-szegregacidjanak egy lehetséges evoluciés mechanizmusat.
Egy telepesen és egy territoridlisan koltd gazdafaj kozti 6sszehasonlitasban
kimutattuk, hogy a tetli-egylttesek prevalencidja, fajgazdagsaga, gyakorisagi
eloszlasainak aggregaltsaga, valamint ivararanya a gazdafaj szocialitasanak
kUldnbségeit tukrozd eltéréseket mutatnak. Majd 27 tetlfaj gyakorisagi eloszlasait
elemezve a gazdafaj szocialitasanak eltéréseit tikrozé eltéré mértékl aggregaltsagot
mutattunk ki. Kimutattam, hogy madarfajok kozti dsszehasonlitasban a tetvesség
atlagos abundanciajat gazdafaj testmérete prediktalja, mig a gazda szocialitasanak
erre nincs kimutathaté hatasa. Kimutattuk, hogy az Amblycera tetvek taxondémiai
gazdagsagat prediktalja a gazdafaj fiokakori T-sejtes immunvalasz képessége, mig
az Ischnocera tetveket nem jellemzi e kapcsolat. Kimutattam, hogy az emberi hajteti
fertzésekben az intenzitas és az ivararany egyes esetekben az adaptiv ivararany
manipulacios hipotéziseknek megfelel6 Osszefuggést mutat. Kimutattuk, hogy a
tasakospatkany szortetvek esetében az ivari szelekcidé és a fajképzdédés dsszeflgg,
és ezek mértéke jellegzetes foldrajzi eltéréseket mutat.

Ertekezésem masodik része azon alapszik, hogy a tetvek — mint mas ragalyos
korokozoknal jobban ,szamlalhatd” lények — kivald lehet6séget nyujtanak a

statisztika epidemioldgiai és parazita-Okologiai alkalmazasara. E fejezetben egyrészt
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kritikusan attekintjuk a statisztikai eljarasok parazita-okologiaban valé hasznalatat,
masrészt matematikus tarsszerzOmnek koszonhetbéen Uj megkozelitéseket is
javaslunk pl. a zsufoltsag és a sztochasztikus egyenléség elemzése terén. A
cikkeinkben javasolt Uj eljarasok hasznalatat egy felhasznaldbarat és ingyenes
szoftver segiti, amely ma mar vilagszerte elterjedt a legkllénb6zébb parazita
csoportok kutatasaban.

Végul értekezésem utolso fejezete a gazda-parazita kdlcsOnhatas evolucids-
Okoldgiai vonatkozasainak egy korabban ismeretlen motivumat foglalja dssze. Itt az
egyedi gazda-parazita kapcsolat utolsé szakaszaban — miutan a gazda képtelen volt
elkerulni a fertézést vagy kigyogyulni beléle — a gazda el6tt allé dontési helyzetet
elemeztem. llyenkor a gazdaallat vagy (1) megakadalyozhatja a fert6zés fajtarsai felé
valoé tovabbjutasat, vagy (2) eldésegitheti azt, vagy (3) lehet e szempontbdl inaktiv,
semleges szerepl6. Megmutattam, hogy a gazda szamara optimalis az (1)
viselkedés, ha a fert6zési utvonalak a véletlennél nagyobb eséllyel mutatnak
genetikailag rokon fajtarsak felé. Megforditva, a gazda szamara optimalis a (2)
viselkedés, ha a fert6zési utvonalak a véletlennél nagyobb eséllyel mutatnak
genetikailag nem-rokon, ,idegen” fajtarsak felé. Végul, ha a fertézési utvonalak a
populacion belll véletlenszerlek, akkor gazda szamara neutralis tulajdonsag a
fertézések terjesztése vagy éppen annak akadalyozasa. Erveket hoztam fel amellett,
hogy a gazda viselkedésének parazitak altali manipulacidjat akkor tehetjuk
hatékonyabb (pontosabb predikciokat eredményezé) hipotézissé, ha a fert6zott
gazda adaptiv érdekeit is figyelembe vesszik.

A klasszikus epidemioldgia a gazdaallatot (vagy embert) a fert6zéseket
elszenvedd, és azok ellen minden lehetséges modon védekezb lénynek tekinti. Az itt
vazolt elképzelés, ha tdbbé-kevésbé igaznak bizonyul, alapvetéen valtoztatia meg
ezt az epidemioldgiai nézetet, hiszen a fert6zott gazdat a kapcsolat utolsé
szakaszaban gyakran nem védekez6, s6t, olykor a ragalyos korokozokkal

egyuttmikodéd lénykeént interpretalja.
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6. Koszonetnyilvanitas

Feleségem és gyermekeim nyugodt derlivel viselték kulonods hébortnak tetszé tetl-
kutatoi munkam kovetkezményeit, és megérté szavakkal fogadtak tetvész kollégaim
csaladtagjait is.

Kassai Tibor és Papp Laszlo professzor urak tették lehetéveé, hogy kodzel két
évtizeden at a parazita okoldgia rejtelmeivel foglalkozhassak. Tamogatasuk nélkul
ma bizonyosan nem lehetnék a tudomanyos élet kozelében.

Tarsszerz6im olyan tudomanytertletek tiszteletére tanitottak meg, amelyekrél
nélkulik fogalmam sem lehetett volna. Rékasi Jozsef megmutatta, hogy milyen egy
kutato tanar, aki diakjainak egy életre sz6lo élményt ad. Reiczigel Jen6 személyében
kivalé matematikusra és j6 baratra leltem. Anders P. Mgller altal bepillantast kaptam
egyfajta terep-immunolégiai tudomanyba, amit lényegében 6 maga talalt fel. Liker
Andrassal élményt jelentett a terepen madaraszni, hiszen optimizmusat még az sem
torheti meg, hogyha kozben a létrankat ellopjak. Kabai Péternek koszOnhetem
tobbek kozott azt, hogy statisztikai szoftvertnk ingyenesen elérheté a vilaghalén.

Nemzetkdzi kapcsolataimban mindig szamithattam Steve C. Barker
(Ausztralia), Dale H. Clayton (USA), Malcolm Dando (Nagy-Britannia), Robert Poulin
(Uj-Zéland), Mark Wheelis (USA) és masok &nzetlen segitségére.

A kdnyvtarakban biztosan elvesztem volna Macsay lidikd, Orban Eva és Biiki
Jozsef turelmes, szakszer( és hatékony segitsége nélkul.

Az adminisztracios terheket Ricsdy Bélané vette le a vallamrél.

Kutatasaim anyagi hatterét f6ként OTKA palyazataim (1/3 1367, F016792,
T035150, T049157), a NATO Science Programme (Collaborative Linkage Grant) és
a Széchenyi Professzori Osztdéndij (1999-2002) biztositottak.

Mindnyajuknak kdszdnetet mondok faradozasaikért.

Budapest, 2005. szeptember 20.
Rézsa Lajos
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7. Tablazatok

Dolmanyos varju N. fert6zott Imago tetvek (N) Ivar- P
(N=89) (prevalencia) arany
Myrsidea cornicis 26 (29 %) 178 0,27 0,001
Philopterus ocellatus 34 (38 %) 299 0,26 0,001
Brueelia uncinosa 4 (4 %) 8 ~
Menacanthus eurysternus 7 (8 %) 18 ~
Colpocephalum fregili 1(1%) 1 ~
Vetési varju N. fert6zott Imago tetvek (N) Ivar- P
(N=37) (prevalencia) arany
Myrsidea isostoma 26 (70 %) 413 0,41 0,001
Philopterus atratus 22 (59 %) 369 0,39 0,001
Brueelia tasniamae 17 (46 %) 529 0,32 0,001
Menacanthus gonophaeus 3 (8 %) 15 ~
Colpocephalum fregili 9 (24 %) 36 ~

|. tablazat. A két varjufaj tetli-fert6zottségének alapadatai. Az utolsé oszlop (P) a

tapasztalt ivararanynak az egyensulyi értéktdl (0,5) valo eltérésére vonatkozik.
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Anas platyrhynchos

Anaticola 0
Crassicornis 33
Anatoecus 0
Dentatus 57
Anatoecus 0
Icterodes 60
Trinoton 0
querquedulae 63
Trinoton 0
luridum 63
Scolopax rusticola
Cummingsiella 0
aurea 67
Rhynonirmus 0
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1. tablazat. Ot gazdafajrol gydjtott 15 tetiifaj tapasztalt eloszlasai. A sorok minden parjaban a

fels6 sor a fert6zottségi osztaly (a tetvek egyedszama), mig az alsé sor az ebbe az osztalyba

tartoz6 madarak egyedszama. A nulla egyedszammal jellemzett fertézottségi osztalyokat

kihagytuk.
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Forras gazdafaj N Parazita faj prev. atlagos abundancia k D

gazda % abund. variancigja
Fowler & Hydrobates 240 Halipeurus 97,5 5,75 13,48 4,27 0,359
Miller 1984 pelagicus $ pelagicus
- Fulmarus 35 Perineus 80 2,74 8,67 1,27 0,568
glacialis $ nigrolimbatus
Fowler & Emberiza 213 Philopterus 21,6 0,75 5,2 0,13 ?
Williams 1985 schoeniclus residuus
- - 111 Philopterus 24,3 1,91 36,5 0,116 ?
residuus
Fowler & Oceanites 102 Philoceanus ? 6,6 34,8 1,56 ?
Price 1987 oceanicus $ robertsi
Fowler & Oceanodroma 100 Halipeurus 61 1,4 3,04 1,121 0,597
Hodson 1988 leucorhoa $ pelagicus
Fowler & Puffinus p. 230 Trabeculus aviator 99,5 28,7 368,7 2,42 ?
Show 1989 puffinus $
- - e 230 Halipeurus 99,5 24,2 316,8 2,00 ?
diversus
Fowler & Cinclus cinclus 50 Philopterus cincli 54,0 1,6 9,76 0,314 0,743
Hodson 1991
Clark et al. Delichon urbica 161 Brueelia gracilis 49 3,20 45,35 0,24 0,766
1994 $
Lee & Clayton Apus apus $ 87 Dennyus hirundinis 67,8 1,9 52 1,1 0,581
1994
Potti & Merino Ficedula 462 Philopterus 23,6 0,66 4,82 0,105§ 0,901
1995 hypoleuca capillatus
Jelen dolgozat Anas 72 Anaticola 54,2 37,49 77306,24 0,31! 0,939
platyrhynchos crassicornis
- - 72 Anatoecus 20,8 3,49 181,71 0,07! 0,916
dentatus
- - 72 Anatoecus 16,7 8,18 4180,92 0,07 0,965
icterodes
- - 72 Trinoton 12,5 0,96 27,98 0,05 0,943
querquedulae
- - 72 Trinoton luridum 12,5 0,26 0,62 0,11§ 0,895
- Scolopax 102 Cummingsiella 343 7,75 901,20 0,14! 0,887
rusticola aurea
- - 102 Rhynonirmus 19,6 8,79 4610,41 0,07 0,956
helvolus
- Streptopelia 111 Columbicola 50,5 3,75 45,29 0,29! 0,734
decaocto bacillus
- - 111 Coloceras piageti 16,2 0,75 13,10 0,08 0,925
- Corvus 37 Myrsidea isostoma 70,27 15,46 1151,24 0,51 0,722
frugilegus $
- - 37 Philopterus atratus 64,86 15,11 1075,84 0,40 0,773
- - 37 Brueelia tasniamae 45,95 21,27 1916,69 0,23 0,759
- - 37 Colpocephalum 24,32 1,03 7,08 0,13 0,848
fregili
- Corvus corone 89 Myrsidea cornicis 32,58 3,85 147,87 0,14! 0,848
cornix
- - 89 Philopterus 43,82 4,90 94,67 0,21! 0,771
ocellatus

lll. tablazat. Az ismert tolltetli eloszlasok leird statisztikai. $: telepesen kolté gazdafaj, ?:
nincs adat, !: nem illeszkedik a negativ binomialis modellhez (P>0,05), §: nem volt

illeszkedésvizsgalat.
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Gazdafaj Szocialitas tdmeg (g) N gazda N tetl Forras

Alauda arvensis 2 39,95 46 5 Blagoveshchensky (1951)
Apus apus 3 37,6 87 168 Lee & Clayton (1995)
Cinclus cinclus 1 59,8 50 93  Fowler & Hodson (1991)
C. coccothraustes 1,5 54 50 213  Shumilo & Lunkashu (1972)
Columba livia 2 354,5 285 6744 Cerny (1970), Rézsa (1990)
Corvus frugilegus 3 488 139 6115 Shumilo & Lunkashu (1972)
Corvus monedula 2,5 246 113 667 Shumilo & Lunkashu (1972)
Delichon urbica 3 14,5 114 1485 Shumilo & Lunkashu (1972)
Dendrocopos major 1 81,6 68 329  Shumilo & Lunkashu (1972)
Emberiza citrinella 2 26,5 60 157  Shumilo & Lunkashu (1972)
Emberiza bruniceps 2 23,5 55 59  Blagoveshchensky (1951)
Emberiza schoeniclus 2 18,3 370 639 Fowler & Williams (1985),
Blagoveshchensky (1951)
Fringilla coelebs 2 21,4 101 105  Shumilo & Lunkashu (1972)
Galerida cristata 1,5 40,45 198 1885 Blagoveshchensky (1951),
Shumilo & Lunkashu (1972)
Garrulus glandarius 1 161 115 1079 Shumilo & Lunkashu (1972)
Hydrobates pelagicus 2,5 25,2 240 1395 Fowler & Miller (1984)
Lanius collurio 1 29,9 42 105 Shumilo & Lunkashu (1972)
Merops apiaster 3 56,6 41 649  Shumilo & Lunkashu (1972)
Oceanites oceanicus 2 32 61 404 Fowler & Price (1987)
Oceanodroma 2 31,7 100 149 Fowler & Hodson (1988)
Leucorhoa
Passer domesticus 2,5 27,7 112 563  Shumilo & Lunkashu (1972)
Passer hispaniolensis 3 24,2 61 121  Blagoveshchensky (1951)
Passer montanus 2,5 22 131 177 Blagoveshchensky (1951),
Shumilo & Lunkashu (1972)
Phoenicurus erythronotus 1 18,5 47 74  Blagoveshchensky (1951)
Pica pica 1,5 177,5 107 1958 Shumilo & Lunkashu (1972)
Puffinus puffinus 3 453 230 12298 Fowler & Shaw (1989)
Riparia riparia 3 14,6 169 225 Balat (1966), Shumilo & Lunkashu (1972)
Sitta europaea 1 22 41 0 Shumilo & Lunkashu (1972)
Streptopelia decaocto 2 149 43 195 Cerny (1970)
Streptopelia turtur 1 132 64 475 Shumilo & Lunkashu (1972)
Sturnus roseus 3 66,5 42 163  Blagoveshchensky (1951)
Sturnus vulgaris 2,5 82,3 264 2187 Blagoveshchensky (1951),
Shumilo & Lunkashu (1972)
Turdus merula 1,5 113 92 1818 Shumilo & Lunkashu (1972)
Turdus philomelos 1 67,75 69 360 Shumilo & Lunkashu (1972)
Turdus pilaris 25 106 43 617  Shumilo & Lunkashu (1972)
Turdus viscivorus 1,5 115 40 551  Shumilo & Lunkashu (1972)

IV. tablazat. A dolgozatban felhasznalt adatok dsszefoglalasa és a fert6zottségi adatok

forrasai.
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Valtozé atlag S.E. Median terjedelem N

Amblycera atl. abundancia 2,278 0,898 0,409 0-18,56 23
Ischnocera atl. abundancia 6,541 1,650 1,370 0-27,39 23
Amblycera génuszok szama 1,713 0,113 2 0-4 80
Ischnocera génuszok szama 1,713 0,089 2 0-4 80

V. tablazat. Az Amblycera és Ischnocera tetvek fert6zéseinek leiré statisztikai. N a

madarfajok szama.
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Ivararany N r P

Spearman rang korrelaciok

Ivari testméret dimorfizmus 97 0,2443 NS 0,0159
No&stény genitalia méret 85 0,3883 0,0002
Nost. genitalia strukturalis komplexitasa 97 0,3692 0,0002
Him genitalia méret 97 0,2968 0,0032
Him genitalia strukturalis komplexitasa 97 0,3514 0,0004
Him fogdszerv mérete 89 0,2367 NS 0,0256
Him fogoszerv strukturalis komplexitasa 97 0,3485 0,0005
Atlagos intenzitas N r P

Spearman rang korrelaciok

Ivararany 97 0,3338 0,0008
Ivari testméret dimorfizmus 97 0,2072 NS 0,0417
N&stény genitalia méret 85 0,2772 NS 0,0102
N&st. genitalia strukturalis komplexitasa 97 0,5291 <0,0001
Him genitalia méret 97 0,2038 NS 0,0453
Him genitalia strukturalis komplexitasa 97 0,2558 NS 0,0114
Him fogdszerv mérete 89 0,3397 0,0011
Him fogdszerv strukturalis komplexitasa 97 0,4693 <0,0001

VI. tablazat. Az ivararany, atlagos intenzitas, és a spermakompeticidval kapcsolatos
morfologiai bélyegek kovariacidja szortetll (al-)fajok kozti 6sszehasonlitdsban. NS: nem
szignifikdns a Bonferroni korrekcié utan (Bonferroni o’= 0,0034) (Sokal & Rohlf 1995). Mind a
15 korrelacié iranya megfelel a spermakompeticié hipotézis altal prediktalt iranynak
(egymastdl flggetlen, véletlen iranyu korrelaciokat feltételezve ennek esélye P<0,00001).

Filogenetikai kontrollt nem végeztunk.
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