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A madarak tetvei (Phthiraptera)

ROZSA LAJOS

MTA-MTM Allatokolégiai Kutatocsoport, H-1083 Budapest, Ludovika tér 2.

Osszefoglalas. A dolgozatban el8szor attekintést nyijtok a rend eredetérsl, mai elterjedésérdl, fajgaz-
dagsagardl és gazdaspektrumardl. Ezutan a targyat a madarak tetveire szlikitve Osszefoglalom az
¢életmodbeli jellemzoket, igy az egyedfejlodés és a tovabbfertdzés modjat, a testtajspecifitast, és a tap-
lalkozasi modokat. Majd a metodikai alapelveket (gytijtés, hatarozas, statisztika) ismertetve attérek a
madartetvek evoluciods, 0kologiai, és viselkedésbiologiai sajatsagaira. Itt targyalom a tetvek gazda-
egyedek kozti eloszlasara és mennyiségére hatd kornyezetei tényezoket, a kiils6 (tehat a gazdan kivii-
1i) kdrnyezeti tényezoknek és a madarak védekezési reakcidinak hatasat a tetvességre, valamint a tetli
ivari szelekcid evolucids-okologiai meghatarozottsagat. Mindvégig torekszem arra, hogy (i) cafoljam
a széles korben elterjedt, de idokdzben hamisnak bizonyult tankdnyvi dogmakat (példaul a gazda-
specifitas és vérszivas kapcsan), (ii) roviden utaljak egy 0j kutatasi project inditdsanal minimalisan
sziikséges modszertani alapokra, és végiil arra (iii), hogy ramutassak olyan konkrét kutatasi témakra,
amelyek terén a kozeljovében 1j, jol publikalhaté eredményeket lehet elérni akar szerény kutatoi inf-
rastruktura birtokaban is.

Kulesszavak: tetvek (Phthiraptera), evolucio, 6kologia, viselkedés.

Bevezetés

Az elmult évek soran madarakkal dolgozo hallgatoim és kollégaim gyakran hoztak ,.tet-
veket” szamomra, bizva abban, hogy talan ezzel is segithetik munkamat. Mikozben halas
vagyok mindenkinek, aki kitiintetett joindulataval, be kell vallanom, hogy a mintak j6 része
atkékat tartalmazott. Sokan nincsenek tisztaban a tetvek és atkak kozti kiilonbségekkel, ami
jelentds probléma, hiszen az atkdnak neveztetés egy tetli szdmara valdsziniileg sulyosan
megalazo (PAGE et al. 1996).

Jelen 6sszefoglald célja tehat a tetvek (Phthiraptera) rendjének altalanos attekintése, kii-
16n0s tekintettel a madarakon €16 tetvek evolucids, 6kologiai és viselkedésbiologiai kutata-
sara. A dolgozat szamos pontjan tdmaszkodok ROTHSCHILD és CLAY (1952), MARSHALL
(1981), CLAYTON és MOORE (1997) valamint JOHNSON és CLAYTON (2003) 6sszefoglald
miiveire. Kitérek tobb metodikai kérdésre is (a gyujtés, konzervalas és identifikacio, vala-
mint a statisztikai eljarasok kivitelezésének modjaira) abban a reményben, hogy ezzel se-
githetek olyan hallgatokon, akik TDK vagy szakdolgozati vizsgalataik alanyaul valaszthat-
jék a tetveket — sot, talan még témavezetdiken is. Az itt ismertetett gondolatok és meto-
dikak egy része mas parazita csoportok kutatoi szamara is hasznos lehet. A tetvek a legna-
gyobb testli ragalyos korokozok (testi érintkezéssel terjedd parazitak), ezért konnyen
megszamolhatok, morfologiajuk és viselkedésiik pedig a hagyomanyos természetbtivar esz-
kozokkel is jol vizsgalhato. Kutatasuk ezért lehetdséget nyljt a gazda-parazita kapcsolat
szamos olyan elemének vizsgalatara, amelyek a virusok, baktériumok, gombak, vagy fér-
gek esetében metodikai nehézségek miatt nem kutathatok (ROzSA 2004a).
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A tetvek a rovarok legnagyobb olyan rendje, mely kizarolag allati é16skdd6 fajokbol all.
Masodlagosan szarnyatlan ektoparazitak, melyek kizarolag madarak tollazataban és emlo-
sok szOrzetében élnek. Legfontosabb morfologiai jellemzbik az alabbiak:

e testhossz foként 1-4 mm kozti (szélséségekkel: 0,9—11 mm),
e aszijszervek ragd vagy szard-szivo tipusuak,
a tarsus 1 (Anoplura) vagy 2 izbdl all,
a fejiik (és gyakran a test is) hathasi iranyban lapitott,
a petén (serkén) egy operkulumnak nevezett feddlap zarja a kibavonyilast,
az allkapcsi tapogat6 redukalt,
az Osszetett szemek leegyszertisodtek, pontszemeik nincsenek,
a csdp 3 vagy 5 izi, és
o vagy a fej mélyedésébe visszahtizhatd (Amblycera),
o vagy fonalas, a himekben rogzitdszervvé modosulhat (Ischnocera),
o vagy feltlinden rovid (Anoplura).

A tetvek eredete

A rend morfologiai (LYAL 1985) és genetikai (WHITING et al. 1997) bizonyitékok sze-
rint egyarant a fateti (Psocoptera rend) rokonsagi korb6él szarmazik, ezen beliil is talan a
Liposcelis génuszhoz all a legkozelebb. Elképzelhetd, hogy a fatetvek rendje ezért parafi-
letikusnak bizonyul, és a tetvek rendje valdjaban a Liposcelidae csalad ikerkladja (YOSHI-
ZAWA & JOHNSON 2003). (Tobben megkérddjelezték a tetvek monofiletikus voltat is, azt
sugallva, hogy esetleg tobb, kdzelrokon fatetli csoport is attérhetett az obligat parazita ¢let-
modra, de ezt az elképzelést kevés adat tamogatja.).

1. abra. A tetvek madarak (vagy a madards tollas dinoszauruszok) és emlésok kozti ,,nagy ugras” jel-
legli gazdavaltasainak legtakarékosabb menetrendjei a tetvek torzsfajan abrazolva (a torzsfa dgai nem
méretaranyosak). A baloldali abra azon a feltevésen alapszik, hogy a tetvek madarakon (vagy Oseiken)
alakultak ki, és innen legkevesebb 4 ,,nagy ugrassal” (madarakrol emldsokre: A, vagy emldsokr6l ma-
darakra: 1) terjedtek szét. A jobboldali abra azon a feltevésen alapszik, hogy a tetvek eml6sdkon (vagy
dseiken) alakultak ki, majd innen legalabb 3 ,nagy ugras” soran terjedtek szét. Mivel a ,,nagy ugras”
rendkiviil valésziniitlen evolicids esemény, a torzsfa inkdbb az emlésokon vald kialakulast valdszinii-
siti. Erdekes, hogy mindkét menetrend (i) tartalmaz egy visszaugrast is, (ii) az ausztral erszényes-
tetveket (Boopidae) madartetvek leszarmazottjaiként értelmezi, (iii) mig a madarak legelterjedtebb tet-
veit (Philopteridae csalad) emldstetvek leszarmazottaiként értelmezi. Jobboldali savok az alrendeket je-
16lik, A: Amblycera, I: Ischnocera, R: Rhyncophthirina, A: Anoplura (ROzsA 2004b).
Figure 1. Most parsimonious scenarios for the major switches of lice between birds (or their ancestors) and
mammals (or their ancestors) illustrated along the phylogeny of lice (the tree is not drown to scale). The left figure
is based on the presumption that lice originate from birds (or their ancestors) and distributed through a minimum
of 4 ,major switches” (from birds to mammals: A\, from mammals to birds: ). A figure on the right is based on
the presumption that lice originate from mammals (or their ancestors) and distributed through a minimum of 3
,,major switches”. Since a ,,major switch” is an extremely improbable evolutionary event, the present phylogeny
supports a higher probability of origin from mammalian hosts. Interestingly, both scenarios (i) include a back-
switch, (ii) interpret the Boopid lice of Australian Marsupials as descendants of avian lice, (iii) interpret the most
widespread avian lice (Philopteridae) as descendants of mammal lice. Left bars indicate suborders, A: Amblycera,
I: Ischnocera, R: Rhyncophthirina, A: Anoplura (Rézsa 2004b).
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A fatetvek — és kiilondsen a lapos és szarnyatlan Liposcelis fajok — ma is gyakori fakul-
tativ kommenzalistak madarak és eml6sok fészkeiben, olykor még az allat testén is eléfor-
dulnak. A tetvek rendjének eredetét az obligat ektoparazita életmod megjelenésétol szamit-
juk. Nem tudjuk azonban, hogy ez mely foldtorténeti korban és milyen gazdaallaton tor-
ténhetett.

Mai elterjedésiiket tekintve a tetvek elsésorban madaréldskodok, az ismert fajok 78%-a,
¢és az ismert génuszok 69%-a madarakon ¢él. Nem csoda, hogy a rend eredetével kapcsolat-
ban a legelterjedtebb nézet az, hogy a tetvek madarakon alakultak ki, majd masodlagosan
néhany kisebb csoportjuk emldsdkon is megjelent. Az eml6s6kon €16 taxonok raadasul —
két kivételtdl (Trichodectidae, Anoplura) eltekintve — viszonylag sziik foldrajzi elterjedés-
sel jellemezheték. Amiota ismertté valtak a madarak kialakuldsat idében megel6z6 tollas
dinoszauruszok is, megjelent a kézenfekvé lehetdség, hogy a tetvek esetleg azokon a tollas
Theropoda dinoszauruszokon alakultak ki, melyek késobb a madarak 6seivé valtak.

Csakhogy az eml6s6k masodlagos szerepe a jelenkorban megtévesztd. A ma €16 allando
testhémérsékletii gerincesek 68%-a madar, ha tehat az eddig ismert tetiifajok 78%-a madar-
¢€16sk6do, akkor az nem tiikroz nagymértéki aranytalansagot. A kiilonbséget a kutatdsukra
forditott er6feszités kiilonbsége is okozhatja, hiszen az emléstetvek nagy hanyada ragesalo-
kon él, és ezeket valdszinileg kevésbé kutattak, mint a madarakat. Az emlésok sokkal ré-
gebbi csoport, mint a tollas dinoszauruszok és a madarak, ezért hosszl fo6ldtorténeti idosza-
kon keresztiil 6k voltak a potencialis tetvek szamara legalkalmasabb gazdaallatok. Az a
tény, hogy egyes emldstetli taxonok mai elterjedése Dél-Amerikara, Ausztraliara és Mada-
gaszkarra korlatozott, nem feltétleniil jelenti azt, hogy ezek viszonylag késén kialakult fej-
16dési agak, amelyek a jura-kréta atmenet utan a foldrajzi akadalyok miatt mar nem tudtak
szétterjedni mas kontinenseken. Mindez gy is értelmezhetd, hogy az egykor vilagszerte el-
terjedt tetlicsoportok csak az eml6s6k néhany 6si jellegli, mara mar erdsen korlatozott elter-
jedési csoportjan maradtak fent.

A tetvek fejlodéstorténetében mindenesetre volt néhany ,,nagy ugras”, vagyis olyan ki-
vételes gazdavaltas, amikor egy madarspecifikus tetiifaj eml6sokon hozott 1étre egy 1j, 6n-
fenntartasra képes populéciot, vagy éppen megforditva. Terepkisérletekbdl (TOMPKINS &
CLAYTON 1999) és molekularis torzsfak elemzésébol (JOHNSON et al. 2002a) tudjuk, hogy a
gazdavaltas még kozelrokon gazdafajok kozott is csak igen nehézkesen valosulhat meg —
mar ha megvalosul egyaltalan. De a szérzet €s a tollazat kozti strukturalis, mikroklimatikus
¢és mikrobiologiai kiilonbségek oly nagyok, hogy egy ,,nagy ugras” megvalosulasanak esé-
lye még evoliicids tavon is minimalis.

2. abra. Az 6si tetvek kialakulasaval kapcsolatba hozhatd potencidlis gazdaallatok, az eml3sok, ma-
darak és pteroszauruszok megjelenésének sorrendje. Csak a sorrendiséget abrazoltuk (alulrol felfelé),
de torzsfa agai nem tiikrozik az idéegységek aranyat.

Figure 2. The sequence of the emergence of potential host taxa of ancient lice, pterosaurs, birds and mammals (the
tree is not drown to scale).
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A tetvek kladogramjan a madar és emlds gazdakat feltiintetve azt latjuk, hogy a tetvek em-
16s gazdan valo kialakulasat feltételezve legalabb 3, mig a madar gazdan vald kialakulast fel-
tételezve legalabb 4 ,,nagy ugras” sziikséges a ma megfigyelt mintazat kialakulasahoz. Tekin-
tettel az ilyen események rendkiviil valosziniitlen voltara, mindez az eml6sokon vald
kialakulas mellett sz616 erds érv (1. abra). A torzsfa persze csak pillanatnyi hidnyos tudasun-
kat tiikrdzi, f6 vonalaiban sem feltétlentiil végleges, ezért ez az érvelés a jovoben valtozhat.

Koviiletek persze segithetnék a rend eredetének feltarasat, de a tetvek jellegiiknél fogva
rendszerint nem fosszilizalddnak. KUMAR és KUMAR (1999, 2001) leirt két izeltlabut a tri-
aszbol, melyeket 6k emlds- és madartetii fajokként azonositottak. A fajok kozti 6sszehason-
litasban a tetvek testmérete rendszerint pozitiv dsszefliggést mutat a gazdafajok testméreté-
vel (HARRISON 1915), ezért stlyos probléma, hogy a leirt fossziliak sokkal kisebbek (test-
hossza 0,23, illetve 0,60 mm), mint példaul a mai kolibri-tetvek. Testiik kdrvonalai raadasul
pancélos atkak (Oribatida) korvonalaira emlékeztetnek, Osszességében ugy tinik tehat,
hogy e fosszilidk nem tetveket képviselnek. Még meghdkkentobb a RASNITSYN €s ZHERIK-
HIN (1999) altal leirt, 18,5 mm hossza rovar a kréta korbol, amely korvonalaiban is emlé-
keztet a mai tetvekre. A rovar kiilondsen nagy mérete a ma ¢16 tetvek szokasos méretaranyai
kozott is értelmezhetd, ha figyelembe vessziik, hogy e faj valoszinli gazdaallatai szoros, re-
plld pteroszauruszok voltak, és ezek testmérete néha joval meghaladta a mai madarak mére-
tét. E fosszilia tehat tovabb bonyolitja a képet, hiszen most mar a gerincesek 3 osztalya koz-
ti ,,nagy ugrasokat” kellene figyelembe venniink. Elképzelhetd, hogy a tetvek pteroszauru-
szokon alakultak ki, és innen terjedtek szét madarakra és emldsokre. Vagy nem ptero-
szauruszokon alakultak ki, de ezek kozvetitésével terjedtek a madarak és emlosok kozott,
ekkor viszont érvényes marad a fenti érvelés az emls eredet nagyobb esélye mellett. Végiil
az is lehetséges, hogy a pteroszaurusz-tetvek a madarak vagy emlésok tetveinek egy kihalt
oldalaga, esetleg téves a koviilet pteroszaurusz-tetiiként valo értelmezése. Mindenesetre a
pteroszaurusz eredet ellen szo6l, hogy e hiillék — és kiilondsen a sz6rds fajaik — joval az em-
1656k utan jelentek meg (2. abra), fészket valoszintileg csak a fiokanevelés idején hasznal-
tak, és szorzetiik valdsziniileg rovidebb volt sok emlds szorzeténél.

Elterjedés, fajgazdagsag és gazdaspecifitas

LINNAEUS (1758) minddssze egyetlen génuszba sorolt 23 tetiifajt nevezett meg, ezzel
szemben a ma ismert 303 génuszban a fajok és alfajok szama kozel 4500. Ezek leirasa —
kevés kivételtol eltekintve — kizarolag morfologiai alapon tortént, ezért a faji és alfaji nevek
jorészt ,,morfologiai fajokra” vagy ,,morfologiai alfajokra” vonatkoznak. A kevés rendelke-
zésre allo genetikai elemzés azonban azt mutatja, hogy a ,,morfologiai fajok” rendszerint
meglepden jol illeszkednek a természetben valoban létezd bioldgiai fajokhoz (lasd példaul
JOHNSON et al. 2002a). A fajok leirasa természetesen még ma sem zarult le, de tigy becsiil-
hetd, hogy a vilag tetlifajainak talan a felét, talan a tobbségét mar leirtak, €s Eurdpaban mar
alig akad ismeretlen tetiifaj (de lasd példaul REKASI 1998). A nagytestii, latvanyos madarfa-
jok elég jol kutatottak, a legtobb j faj az énekesmadarakrol varhato.

A tetvek minden kontinensen elterjedtek, egyes fajaik még a nyilt 6ceanokon is el6for-
dulnak. A szivétetvek egy csoportja, az Echinophthiridae csalad, fokakon €s rozmarokon
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(Pinnipedia) ¢l, mig a viz al4d meriil6 madarak a Menoponidae és/vagy Philopteridae csala-
dok fajaival fert6zottek.

A rendnek 4 jol elkiiloniilt csoportja ismert, ezeket alrendeknek tekintjiik. A szivotetvek
(Anoplura) az elefanttetvekkel (Rhyncophthirina) alkotnak monofiletikus csoportot, ezek
ikerkladja a fonalascsapu tetvek (Ischnocera), mig a bunkdscsapu tetvek (Amblycera) ez
utobbi kozos kladnak az ikerkladja. A korabbi taxonémiai felfogas szerinti ,,ragotetvek
rendje” (= ,,5z0r- €s tolltetvek, Mallophaga”), mely az Amblycera és Ischnocera alrendeket
foglalta Gssze, parafiletikus csoport, és igy értelmét veszitette. A madarakon elterjedt négy
csaladbol harom a bunkdscsapuak kozé tartozik. A Menoponidae csalad fajai valtozatos
alaku és életmodu tetvek, a madarak minden rendjén eléfordulnak. A Laemobothriidae csa-
lad kevéssé elterjedt, fajai a daru-, gélya- és s6lyomalaki madarak nagytermetd, sok vért
fogyaszto tetvei. A Ricinidae csalad tobb szempontbol is hasonld (fajokban szegény, nagy-
testll, és sok vérrel taplalkozo) tetveket tartalmaz, de csak kolibriken és énekesmadarakon
¢l. E csaladot a szurd-szivo szajszerv jellemzi (CLAY 1949), de természetesen nem tartozik
a szivotetvek (Anoplura) alrendbe. A madarakon legelterjedtebb és legvaltozatosabb cso-
port a fonalascsapuak alrendjébe tartozo Philopteridae csalad. Ezek vért gyakorlatilag nem
fogyasztanak, foként tollak élettelen siirtijében rejtézkodnek, és piheszalakkal taplalkoznak.

Minden madarfajon €l egy vagy tobb tetiifaj, ugyanakkor az eml6sok sok, viszonylag nagy
csoportja (a rovarevok tobbsége, denevérek, cetek stb.) mentes a tetvektdl. A klasszikus para-
zitologia tankonyvek a tetveket szélsdségesen gazdaspecifikus parazitaként jellemzik. A rend
a-taxonomiai feldolgozasaban mindmaig alapvetd probléma, hogy sok szerzo eleve feltételez-
te a szigoru gazdaspecifitast, ezért ha egy génuszt egy addig ismeretlen madarfajrol gytjtot-
tek, akkor szinte automatikusan 1j fajnak tekintették. Ez természetesen alapvetd hiba, hiszen
ha a tettifajokat a gazdafajok alapjan véljiik definialni, akkor azutdn mar nem vizsgalhatjuk a
természetben létez6 tetlifajok gazdaspecifitasat. A tetvek egyes fajai valoban csak egyetlen
gazdafajrol ismertek, mas fajok viszont szamos kiilonb6z6, egymastol morfologiailag és ta-
xonomiailag is tavol allo gazdafajon is eléfordulnak. igy példaul a Menacanthus eurysternus
faj eddig a verébalakuak (Passeriformes) és harkalyalaktiak (Piciformes) 175 fajarol ismert.
Hasonloképp, két kdzelrokon faj, az Anatoecus icterodes és az A. dentatus egymassal parhu-
zamosan fertéz sok tucat réce-, hattyd- és ludfajt (Anseriformes).

A gazdaspecifitas elemzésében egy idejétmult és félrevezetd eszme a természetben 1éte-
70 fertézések egy részét a puszta szokasjog alapjan ,,normalis” gazda-parazita kapcsolatnak,
egy mas részét pedig ,,nem-normalis” (,,straggler” vagy ,,desertoer”) kapcsolatnak mindsi-
teni (ROZsA 1993a). Helyes kérdés viszont azt elemezni, hogy az adott tetlifaj képes-e 6n-
fenntartd népességet 1étrehozni a kérdéses gazdafajon.

A gazdaspecifitast tobb kiilonb6z6 olyan korlat okozhatja, amely egymastol fiiggetleniil
is akadalyozhatja az idegen gazdafajon valo elterjedést. JOHNSON et al. (2002a) mindezt az
amerikai gerléken elterjedt két génuszon vizsgaltdk. A Columbicola és a Physconelloides
tetvek egyarant széles foldrajzi elterjedésiiek, és egy-egy fajuk akar tobb kiilonb6z6 gerle-
fajon is el6fordulhat. Egy-egy tetiifajon beliil az eltér6 gazdafajok szerint, illetve az azonos
gazdafaj eltérd foldrajzi helyzetli allomanyai szerint is kialakulnak genetikailag eltérd tetl
rasszok. A Columbicola tetvek terjedése kevésbé szigortan kotddik a fajon beliili sziil6-
utod és him-ndstény kapcsolatokhoz (talan mert jobban terjednek kullancslegyeken vald
foréziaval). Nem meglepd tehat, hogy a Columbicola fajok rasszai kevésbé tiikrozik az eltérd
gazdafajokon valo eldfrodulast, mint a Physconelloides fajok rasszai, melyeknek az idegen
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fajokra vald terjedési képessége erdsebben korlatozott. A Columbicola tetvek viszont ne-
hezebben telepednek meg Ujabb gazdafajon, ha az eltérd testméretli. Ezek ugyanis elso-
sorban az evez$ és faroktollak felszini arkaiban lapulnak, ezért kiilondsen érzékenyek
ezeknek az arkoknak az optimalis méretére, végsOsoron tehat a gazda testméretére. Ezzel
szemben a Physconelloides tetvek a pihetollazatban élnek, és nagyon kiilonb6z6 testméretii
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 populacio létrehozasara vald képesség hidnya korlatozza a
Columbicola tetvek esetében.

Genetikai hattér

A tetvek kromoszomai kicsinyek, €s a kromoszémaszam alacsony (n=2—12). A tetveken
végzett elsd genetikai vizsgalatok azonban nem a nukleéris, hanem a mitokondridlis genom
egyes szakaszainak vizsgalatan alapultak, ami azért probléma, mert a tetvek mitokondrialis
genomja kivételesen variabilis (JOHNSON et al. 2003), és igy az eredmények ellentmonda-
sokat is tartalmaznak. A mitokondrialis genom egyes szakaszai 6sszehasonlithatok a mada-
rak mitokondrialis genomjanak homolog szakaszaival. A citokrom b gén egy szakaszat
elemezve PAGE et al. (1998) kimutattak, hogy e szakaszon a tetvek molekularis evolicidja
mintegy 2—-3-szor gyorsabb, mint a madaraké. Ennek oka nemcsak a tetvek gyorsabb gene-
raciovaltasa, hanem talan az is, hogy naluk minden tovabbfert6zési esemény egyiittjar a po-
pulacioméret besziikiilésével (,,bottleneck effect”). Az ujabb torzsfa-rekonstrukciok soran
mér tbb 10kuszt elemeznek, lehetSleg nukledris és mitokondrialis genombol egyarant. fgy
ma mar hozzavetdleges képiink van a rend f6bb csoportjainak rokonsagi viszonyair6l (lasd
példaul riboszomalis RNS alapjan: BARKER et al. 2002, mitokondrialis és nuklearis DNS
alapjan: JOHNSON & WHITING 2002). Amint egyre jobban megismerjiik a tetvek és madarak
molekularis torzsfait, mind tobb csoportban elemezhetjiilk a két torzsfa Gsszerendezett
avagy fiiggetlen voltat. Golyaalaka (Ciconiiformes) tengeri madarak és Philopteridae csa-
ladba tartozé tetveik torzsfai kozott (PATERSON et al. 2000), valamint sarlosfecskék (Apo-
diformes) és Menoponidae csaladba tartozoé tetveik (PAGE et al. 1998) torzsfai kozott szig-
nifikdns hasonlosagot sikeriilt kimutatni, de nincs hasonldsag a Brueelia (Philopteridae)
tetvek és énckesmadar (Passerifromes) gazdaik torzsfai kozott (JOHNSON et al. 2002b).

Egyedfejlodés

Egyedfejlodésiik kifejlés (epimorfozis), petéjiiket serkének nevezziik, harom larvastadiu-
muk van. Altalaban ivarosan szaporodnak, de az eml6sokon néhany parthenogenetikus tetiifaj
is ismert. A serkéket cementaldanyaggal rogzitik szorszalakra vagy tollcsévékre, ezek a kike-
lésig mintegy 4-10 napig fejlodnek. Az egyes larvastadiumok id6tartama egyre ndvekvo, alta-
laban 3—12 napig tart. Az imago stadium tartamat 1 honapnyira becsiilik, ek6zben a néstények
napi 1 petét raknak. Szaporodasi ratadjuk mas rovarokhoz viszonyitva alacsonynak tiinik. Az
életciklus minden szakasza a gazdaegyeden zajlik, és gyakran tobb, egymast kdvetd generacio
tagjai is egyazon madaron élnek.
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A tovabbfert6zés modja

Minden é16skodé jol koriilhatarolt, szigetszer(i él6helyen, a gazdaegyeden(-ben) él. E
habitat-sziget természete alapvetden kiilonbozik a valdosagos foldrajzi szigetek jellegétol,
hiszen 1éte idében erésen korlatozott, belathatd idén beliil elpusztul, és ezért a parazitak
legfeljebb néhany generacionyi (de gyakran kevesebb, mint 1 generacionyi) idGtartamot
tolthetnek egyazon gazdan. A tovabbfert6zés a tetvek életmenetének rovid, de kockazatos
pillanata, mely valosziniileg jelentds szelekcios nyomast gyakorol minden fajra. A tetvek-
hez legkdzelebb allo Liposcelis fatetvek nemcsak morfologiai téren tiinnek az ektoparazita
¢letmoddra ,,preadaptaltnak”, hanem abbdl a szempontbdl is, hogy ,.tovabbfertdzésre” al-
kalmas adaptaciokat kellett kifejleszteniiik, mert jellemz6 éléhelyeik — korhadd fatuskok,
gerincesek fészkei stb. — térben jol elkiiloniilt és rovid élettartamu habitat-szigetek.

A tetvek rendszerint a madarak kozti kozvetlen testi érintkezés kapcsan, és kiilondsen a
sziil6-utod kapcsolatban (CLAYTON & TOMPKINS 1994) terjednek. A sziild-fioka kapcsolat-
ban szamos alkalom adodik a tetvek tovabbjutasra, de a tetvek egy része mégis a sziildma-
daron marad. Altalaban nem tudjuk, hogy mekkora az a hanyad, amely tovabbfertdz, illetve
amely helyben marad, mely fejlodési stddiumok és melyik ivar milyen eséllyel dont a to-
vabbfertdzeés illetve a helyben maradas mellett, és hogy e dontések meghozatalanal milyen
kornyezeti tényezoket vesznek figyelembe (példaul a sziilo és a fidka egészségi allapota,
kondicioja?).

HILLGARTH (1996) facankakasok csiidjét ragasztoval kente be, és igy kimutatta, hogy a
tetvek a parzas pillanatdban a kakas 1aban szaladnak at egyik madarrol 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 & NA-
KAMURA 1998).

Vannak masodlagos fert6zési modok, melyek a beteg vagy frissen elpusztult madarrol
torténé menekiilés esetén nytjtanak némi esélyt az életben maradasra. fgy példaul a bun-
késcsapuak elhagyjak az elpusztult gazdaallatot, és szabadon koszalva keresnek 0j gazdat.
Ennek a terjedési modnak a hatékonysagat eddig senki sem vizsgalta. A fonalascsapu tetvek
olykor kullancslegyeken (Hippoboscidae) rogzitik magukat ragoéikkal, hogy foretikus mo-
don jussanak 4t 01j gazdakra (KEIRANS 1975).

Testtajspecifitas

A tetvek nem egyenletesen oszlanak el a madar testének feliiletén, egyes régiokban sii-
risddnek, mashol ritkak vagy hianyoznak, ezt nevezik testtajspecifitasnak. A tetvek eléfor-
dulasa részben azért testtajspecifikus, mert eltavolitasuk a testrél testtajanként kiilonboz6
mértékli (ROZSA 1993b), és részben azért, mert a tetvek maguk is szelektiven keresnek a
madar tollazatanak egyes helyeket (példaul mert védettebb, vagy tobb taplalékot biztosit).
Az egyazon madarfajon egyiitt €16 kiilonbozo tetiifajok rendszerint eltérd testtajakra specia-
lizdlodnak, tehat testtajszegregaciot mutatnak. E szegregaciot valdsziniileg nem a taplalé-
kért valod versengés okozza, hiszen példaul a vért fogyaszté fajok ugyanazt a taplalékforrast
fogyasztjak, akar elkiiloniiltek egymastol akar nem. Modelleken végzett szimulaciok szerint
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a jelenséget okozhatja egy faji szintll szelekcid. Ha a kiilonb6z6 fajok véletleniil azonos
testtajra specializalodnak, akkor egyiittélésiik instabil, de ha véletleniil kiilonbozo testtajak-
ra specializalodnak, akkor a gazda védekezésének optimalizaciodja stabilizalja az egyiittélést
(REICZIGEL & ROZSA 1998).

A madarak tetvei szinte mindig a tollazatban (de soha nem a tollazat kiils6 felszinén),
vagy a tollazattal boritott boron élnek. A csupasz boron nem fordulnak eld, talan mert on-
nan a madar konnyen eltavolithatna 6ket (kivéve talan a pelikdnok torokzacskdjaban €16 fa-
jokat). Néhany génusz, mint példaul a Colpocephalum fajok, a még fejlodo, ,,tokos” evezo-
toll lagy csévéjébe iireget ragnak, majd az igy kialakult, csokkent méretli evezitoll csévé-
jének tiregében rejtdznek, és a cséve nyilasan at jarnak ki a tollazatba taplalkozni.

A larvéak gyakran kissé mas testtajspecifitast mutatnak, mint kifejlett fajtarsaik, és kiilo-
nosen a peték elhelyezkedése gyakran mas, mint a kifejlett allatoké. A testtajspecifitas szo-
ros kapcsolatban 4ll a tetii alakjaval. igy példéul a szarny és a farok nagy tollain ¢é16 tetvek
rendszerint keskeny, hosszikas alakuak, és képesek e nagy tollak zaszloin az agak kozti fe-
lileti arkokban meglapulni. A nyakon és fejen €16 tetvek viszont széles, ovalis potrohuk és
haromszoglet(i fejiik miatt korte alaktiak, ket a tollaszkodd madar csérével nem érheti el.
A tetvek egy masik csoportja a testet boritd pihetollazatban bujkal, 6k igen kicsiny, ovalis
testi fajok. A Philopteridae csaladban a kiilonb6z6 testtajspecifitassal jellemezhetd kiilon-
boz06 alaku tetvek egymassal parhuzamosan t6bb alkalommal is megjelentek (SMITH 2001).

Taplalkozas

A madarak tetveinek tulnyomo tobbségét add fonalascsapt fajok pihetollakat ragnak.
Mas tollak, foként feddtollak, de még az evezo- és faroktollak tovénél is képzddnek finom,
piheszerii tollagak, amelyek nem kapcsolédnak Ossze zaszlova, természetesen ezt is lerag-
jak. Az er6sebben fertdzott madarak a piheréteg lathatéan nagy hanyadat elveszitik.

A bunkoscsapuak elsésorban a madarak bérén nagy mennyiségben képz6d6 hamtérme-
1ékkel és vérrel taplalkoznak. A Menoponidae csalad fajai megragjak az éppen ndvekedo,
tokos tollakat, ezekbdl vérhez és mas €16 szovetekhez jutnak. Mint emlitettem, a Laemo-
bothriidae ¢és a Ricinidae csaladok képviseldi sok vért fogyasztanak, ez utobbiak talan kiza-
rélag vérrel taplalkoznak.

Egyes tetvek tobbé-kevésbé ragadozok lehetnek, de ennek mértékét nem ismerjiik. Né-
hany esetben atkak €s rovarok kitintoredékeit ismerték fel a gyomorban (ONIKI & BUTLER
1989). Anekdotikus informacidk alapjan valdszinisithetd, hogy a serkékre és tetiilarvakra
jelentds predacios nyomast gyakorolnak akar a mas fajba, akar az azonos fajba tartozoé ki-
fejlett tetvek is (DURDEN 1987). Elképzelheto, hogy a serkék szigortbb testtajspecifitasa és
a gyakran igen kiilonds nytlvanyokkal mintazott operkulumai részben a predacio elharita-
sat szolgaljak.

A madarak bére és tollazata igen meleg és szaraz ¢l6hely, ezért a fajok tobbsége — mely
vért nem fogyaszt — szamara korlatozo tényezo lehet a vizhiany. Psocoptera dseikhez ha-
sonldan sok fonalascsapu tetinél és egyes bunkoscsapu fajoknal is a nyelven fiiggdleges ki-
tinnytlvanyok (szkleritek) helyezkednek el a labrum és a labium kozott, melyek lehetéve
teszik a levegd paratartalmanak hatékony felvételét (RUDOLPH 1982). A sarlosfecskén
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(Apus apus) €16 Dennyus hirundinis (Amblycera) faj rendszeresen iszik a madar szemned-
vébol, legalabbis a fészekben iil6 fiokakon, ahol ezt meg lehet figyelni. A sarlosfecskékkel
szemben mas madarak labukkal kdnnyedén elérik a szemet vakarddzas kozben, és talan ép-
pen ezért az 6 tetveik a szemnedvekbdl vald taplalkozast nem kockaztatjak.

A fonalascsapuiak tobbsége, és a bunkdscsapuak néhany faja Rickettsia-szeri baktéri-
um-fertdzéseket hordoz. Az emldsok tetvei kozt a baktériumok hidnyoznak a Trichodec-
tidae csaladbol, de jelen vannak a Rhyncophthirina és az Anoplura alrendekben. A petesej-
ten at, transzovarialis fertdzéssel jutnak a kovetkezd generacid tagjaiba, és bakteriocitanak
(vagy micetocitanak) nevezett, e célra specializalt sejtekben élnek. Minden jel szerint
szimbiontak, a tollevd fajoknal szerepiik van a nehezen bonthatd keratin emésztésében, a
vérszivo fajoknal talan vitaminokat szintetizalnak (REED & HAFNER 2002).

Tetvek gyiijtése, preparalasa és identifikaciéja

A terepen vald gylijtés hagyomanyos eszkoze egy hegyes végli csipesz. Gyakorlott gyiij-
t6 ezzel a tetvek egy jelentds hanyadat kigytijtheti a kézben tartott €16 madar tollazatabol. A
legnagyobb probléma ezzel kapcsolatban az, hogy a mennyiségi eredmények a gytijto sze-
mélyes tapasztaltsagatol fliggenek, ezért kiilonboz6 gyijtok mennyiségi adatai egymassal
kevéssé Osszehasonlithatoak. Az eljards megbizhatosaga (tehat a szamszerti eredmények
megismételhetdsége) némileg novelhetd azaltal, ha egységesitjiik az egyes madarak vizsga-
latanak iddtartamat (egyedenként 10 vagy 15 perc ajanlhatd), és a megvilagitast. A modszer
egyrészt faunisztikai és taxonoémiai gyUjtések céljara ajanlhatd, masrészt az egyetlen alkal-
mas eljaras akkor, ha él6 tetvekre van sziikségiink.

Tobb kutato alkalmaz 616iiveget, amelyben a madar teste kloroform géznek van kitéve,
mikozben az iiveg kupakjat vékony gumihartya boritja, melynek lyukan atvezetve a madar
feje az tivegen kiviil van (3. dbra). A madar ekdzben egy, a nyaka koré rogzitett drot csipe-
szen 16g (FOWLER & COHEN 1983). A kezelések idétartamat célszeri 10 vagy 15 percben
egységesiteni. A modszer eldnye, hogy jol standardizalhatd. Egyik hatranya, hogy allatkin-
76 jelleglinek tiinik, habar anatomiai okoknal fogva a madarak jol viselik a fejnél fogva va-
16 felfiiggesztést. Tovabbi hatrany, hogy a kloroform rakkeltd hatdsa hossza tdvon a mada-
rat és a gyiijtét egyarant veszélyezteti. A kloroformg6z egyetlen nagyobb belégzése azonnal
megoli a madarat, ezért ha a tapasztalatlan gyiijté nem mer elég szoros drotcsipeszt alkal-
mazni a madar nyakan, akkor az iivegbe pottyand madar pillanatokon beliil elpusztul. Gon-
dot jelenthet, hogy a kezelés soran a madarak az livegbe liritenek, és a tollazatbol kipotyogo
tetvek elvesznek az iriilékben. Az eljaras eleve alkalmatlan a fejen és nyakon €16 fajok
gyljtésére.

Az allatkereskedésekben kaphatd rovardld spray-k (példaul bolhairté spray) leggyakoribb
hatéanyaga valamilyen szintetikus pirethroid. Az effajta spray akkor alkalmas gytjtési célra,
ha a hatast gyorsitd adalékanyagot, piperonil-butoxidot is tartalmaz (ezt a csomagolason fel-
tiintetik). A madar feliiletét enyhén lefujjuk a spray-vel, majd egy nagy fehér papirtalca f616tt
10 vagy 15 percen at borzolgatjuk a tollazatat. A papirra potyogod izeltlabuakat csipesszel
vagy nedves ecsettel gyUjtjiilk 0ssze (WALTHER & CLAYTON 1996). Az eljaras jol standardi-
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zalhatd, emberre és madarra veszélytelen. Hatranya csak specialis esetekben meriilhet fel (pél-
daul a szer hatasanak tartdssaga miatt nem vizsgalhatjuk az ujrafert6z6dés iitemét).

Néhany kutato kisérleteiben nem védett gazdamadarat — rendszerint hazigalambot — al-
kalmaz, és a tetveket €16 vagy ledlt madarakbol nagyobb hatékonysagot biztositod laborato-
riumi berendezésekkel nyeri ki. Ezek jo attekintését adja CLAYTON és DROWN (2001).

q\
!
i

3. abra. Terepen val6 kvantitativ gy(ijtéshez hasznalatos 616iiveg kloroformos vattaval. Az liveg kupakja-
ra vagott nagy nyilasra gumihartyat ragasztottak. Ennek anyaga fiizike méreti madaraknal gumiovszerb6l,
poszata-galamb méreti madaraknal gumikeszty(ibol késziilhet. A madar fejét a hartya nyilasan atvezetik,
majd a nyakon egy drotcsipesszel rogzitik. Galambnal nem nagyobb madarak jol tiirik a fejnél fogva vald
felfliggesztést, nagyobb madaraknal hasonl6 dl6iiveget nem célszerii hasznalni. A kdzelmultig ez volt a
legelterjedtebb modszer, de ma inkabb a rovar6ld spray-k hasznalata ajanlhato.
Figure 3. The use of chloroform vapour jar for quantitative sampling of lice in the field. This was a most wide-
spread method up to recently, however, new types insecticide sprays are more advisable now.

Minden gyiijtési eljaras soran torekedni kell arra, hogy a mar befogott madarak kozti
véletlen fertdzéseket elkeriiljiik. Hibat okozhatnak példaul a madargyiiriizéi gyakorlatban a
befogott madarak tarolasara hasznalatos vaszonzacskok, kiilondsen, ha egyszerre tobb ma-
darat is tesznek bele. Ehelyett az egyszer hasznalatos papirzacskok (és lezarasukra az irodai
tiz6gépek) ajanlhatdak.

A begylijtott tetvek 95%-os alkoholban barmeddig eltarthatok, de a genetikai elemzésre
szant példanyokat célszeri —20 °C-on tarolni. Morfoldgiai vizsgalatokhoz és identifikacio-
hoz preparatumot kell késziteni. Az allatot el6szor KOH 10%-0s oldataban szobahdmérsék-
leten tisztitjuk egy napon at, majd desztillalt vizbe tessziik. A vizben az allat potrohat al-
kalmas eszkozzel finoman 0sszenyomva a test belseje finoman atmosandé. Ezutan csak a
kiiltakar6 és a parzdszerv tiszta kitinvdza marad meg, amit legaldbb 12 orara 95%-os alko-
holban aztatunk.

A targylemezes preparatum készitéséhez az allatot szegfiiszegolajba tessziik legalabb 5
percre, vagy ameddig az olaj atitatja. Kanada balzsamot xilénnel olajszeriien higra oldunk.
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A tetvet az olajbdl a targylemezre cseppentett balzsamba helyezziik (hati vagy a hasi olda-
laval felfelé), majd szobahémérsékleten 12 oran at szaritjuk. Végiil a higitott balzsambol
egy cseppet feddlemezre tesziink, majd ezt leforditva a preparatumra helyezziik, és legalabb
48 oran at szaritjuk.

A targylemezes preparatum készitése ¢€s kezdeti taroldsa soran a lemezek vizszintes el-
helyezése ajanlhatd. Az identifikdcidhoz gyakran him és ndstény imagd preparatumra is
sziikség lehet. E targylemezes preparatumok faziskontraszt mikroszkdppal jol vizsgalhato-
ak. Faziskontraszt nélkiili fénymikroszkdp hasznalata esetén ajanlhatd a tisztitott allatok
festése carbol fuchsinnal.

Az identifikacio alapja PRICE et al. (2003) monumentalis miive, mely lehetdvé teszi va-
rozésat fajleirdsokra és reviziokra kell alapoznunk. Az ehhez sziikséges kiilonlenyomatok
beszerzése onmagaban is faradtsagos €s koltséges.

Az identifikaciot tévutra viheti az a szokas, hogy a gazdafaj ismeretében abbdl a felte-
vésbol indulunk ki, hogy a begytijtott tetli nyilvan az adott madar ismert, specifikus tetiifa-
undjanak tagja. Ez rossz kiindulas, hiszen a gazdaspecifitas tul képlékenyen valtozo tulaj-
donsag ahhoz, hogy taxondmiai bélyegnek tekinthetnénk.

Statisztikai elemzések

A tetvek elterjedésének és mennyiségének elemzéséhez mintat kell venniink a madarak
tetveket. Praktikus okoknal fogva a serkéket rendszerint nem szamoljuk. Az egyedek meg-
szamlalasanal célszerti legalabb 3 kategoriat alkalmazni (him, ndstény, larva), de az alabbi-
akban most foként egyetlen tetlifaj 0ssz-egyedszamanak elemzésével foglakozom. Az egy-
azon madaregyeden ¢l0 tetvek szama az abundancia (mely a nem-fert6zott madarak ese-
tében 0), illetve az intenzitas, ha a mérdszamot csak a fertézott madarakra értelmezziik
(ennek tehat a minimuma=1) (BUSH et al. 1997).

Az adatok elemzése soran rendszerint a madar populéciok, illetve az dket reprezentald
mintdk fertézottségére vagyunk kivancsiak, ezért adatainkat Ggy rendezziik, hogy a meg-
vizsgalt madar egyedeket fert6zottségi osztalyokba soroljuk (a fertézetlen példanyok, az 1
tetlivel fert6zott példanyok, a 2 tetlivel... stb.), majd kiszdmoljuk, hogy az egyes osztalyok-
ba hany madar tartozik; és igy egy gyakorisagi eloszlast kapunk. A tetvek — és altalaban a
parazitdk — ilyesfajta eloszlasai nem szimmetrikusak, az eloszlasok csticsa nem kozépen,
hanem a k6zéptdl erésen balra tolva helyezkedik el. Az eloszlasnak jobbra, tehat a nagyon
fert6zott példanyok iranyaban van egy messze kinyulo, ellaposodo ,,farka”. Mindez azt je-
lenti, hogy sok madar nem, vagy csak kevéssé fertdzott, mikdzben kevés madar nagyon fer-
t6zott. Mindezt aggregalt eloszlasnak hivjuk (4. abra).

Ennek egyik kovetkezménye, hogy az ,,atlag” kifejezés elvesziti azt az intuitiv, hétkoz-
napi értelmét, hogy ami atlagos, az gyakori. A mintakban az atlagos fert6zottségii példa-
nyok nagyon ritkak, vagy esetleg hianyoznak. Tovabbi kovetkezmény, hogy a biostatisztika
hagyomanyos eszkoztarat, a parametrikus teszteket (Student-féle t-proba, ANOVA stb.)
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nem alkalmazhatjuk, mert ezek szimmetrikus eloszlasokra vonatkoznak. Aki mégis e tesz-
teket hasznalja, becsapja 6nmagat és olvasoit, hiszen ezek eredményeit elsésorban a kiugrd
extrém értékek befolyasoljak, ezért az eredmények egy-egy kiilonosen fert6zott példany vé-
letlen sorsatol fiiggenek (éppen bekeriilt-e a mintaba vagy sem).

A kozelmultban sok szerzd e kérdést a nem-parametrikus tesztek (Mann-Whitney-Wil-
coxon U-teszt, Spearman rangkorrelacio) alkalmazasaval keriilte meg, mondvan, hogy ezek
az eljarasok a median értékeket hasonlitjak 0ssze, igy az extrém értékekre nem érzékenyek.
Ok is tévednek: e tesztek ugyanis csak akkor hasonlitjak ssze a mintak median értékeit, ha
az eloszlasok hasonl6 alakuak, és csak azt vizsgaljuk, hogy a szdmegyenesen e hasonlo el-
oszlasok azonos helyen, vagy egymastol eltolva helyezkednek el.

Ha az eloszlasok kiilonb6z6 alaktiak (bar gyakorlatilag mind aggregalt eloszlas, de
rendszerint nagyon kiilonboz6 alakuak lehetnek, 1asd 4. dbra), akkor e tesztek nem a fertd-
zOttség medianjat, hanem az un. rangdsszegét hasonlitjak Gssze. A rangdsszegek Osszeha-
sonlitasanak pedig van egy érdekes sajatsaga, nevezetesen az, hogy nem kizart a cirku-
laritas, tehat:

A<B<C<A'

Megint masok az adataikat log-transzformaljak, majd a transzformalt adatokon paramet-
rikus teszteket alkalmaznak abban a hitben, hogy azok mar megkozelitik a normalis elosz-
last. Ez is tévedés; a log-transzformalt tetli-eloszlasok tobbnyire nem kdozelitik a normalis
eloszlast. Melyik statisztikai teszt alkalmas két gazdapopulacié fert6zottségének dsszeha-
sonlitasara?

Mint mindjart latni fogjuk, 6nmagaban egyik sem. Egy populacio fertézottségét kiilon-
b6z6 mérészamokkal jellemezhetjiik, ezek egy része tobbé-kevésbé atfedd jelentésili, mig
masok egymastol teljesen fiiggetlen jelentéstiek. De egy statisztikai teszt csak az egyik mé-
r6szamot hasonlithatja §ssze, mas mérészamokra mas teszteket alkalmazunk.

Mindez nemcsak oncélu statisztikai fejtord, hiszen a fertdzottség alkalmas mérdszamai
kiilonbozo bioldgiai jelentésekkel birnak, és az egyes kornyezeti hatasokra eltéré reakciokat
mutatnak. Onmagaban azonban egyikiik sem jellemzi a ,,fert6zottség” fogalmat.

Elsoként lassuk, hogyan irhat6 le egyetlen minta fertdzottsége. Nyilvan meg kell ad-
nunk a minta-elemszamot, ez a megvizsgalt madarak szdma. Majd megadjuk a prevalencia
értékét, ez a fertdzott egyedek ardnya a mintdban. A prevalencia 95%-os szignifikancia
szinthez tartozd konfidencia intervallumat a Clopper-Pearson féle eljarassal szamitjuk.

A tetvek mennyisége a mintaban az abundancia vagy az intenzitas értékekkel adhato
meg. Altalaban az intenzitas értékek hasznalata javasolhato, hiszen a nem-fert6zott egyedek
mennyiségét mar megadtuk (a mintaclemszam ¢€s a prevalencia altal) és 6k tovabb mar nem
jellemezhetok.

! Hasonlitsuk &ssze 3 Mann-Whitney U-teszttel az alabbi mintakat paronként. Kis minta-elemszamot alkalmazunk,
ezért a kiilonbségek nem szignifikansak, de a cirkularitas igy is megfigyelhetd. A minta: 2, 3, 9; B minta: 4, 5, 7; C
minta: 1, 6, 8.
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4. abra. A tetli-madar eloszlasok, pontosabban madarak eloszlasa a tetvekkel valo fert6zottség abun-
dancia osztalyai k6zott. Sok madaron nincs, vagy csak kevés tetll van, kevés madar viszont nagyon tet-
ves. Ezek tehat aggregalt (balra tolt) eloszlasok, egycsticstak, aszimmetrikusak, a leggyakoribb érték az
atlagtol balra helyezkedik el. Fent Columbicola columbae és balkani gerle (Streptopelia decaocto), lent
egy joval kevésbé aggregalt, de még mindig hatarozottan aszimmetrikus eloszlas, Halipeurus pelagicus
eloszlasa viharfecskén (Hydrobates pelagicus) (REKASI et al. 1997, illetve FOWLER & MILLER 1984
adatai). Az oszlopok a tapasztalati értékeket abrazolnak, a vonalak az eloszlasok matematikai modellel
(negativ binomialis eloszlassal) valo kozelitései (Quantitative Parasitology 2.0 szoftverrel).
Figure 4. Frequency distributions of lice on birds as defined by the abundance classes (horizontal axis) and the
proportion of louse individuals belonging to these classes (vertical axis). Above: Columbicola columbae on the
collared dove (Streptopelia decaocto), below: a much less aggregated, but still left-biased distribution, Halipeurus
pelagicus on the storm petrel (Hydrobates pelagicus) (data from REKASI et al. 1997, and FOWLER & MILLER
1984). Columns represent empirical data, while lines represent the most similar theoretical model distribution
(a negative binomial fitted by the software Quantitative Parasitology 2.0).

A kovetkezd kérdés, hogy az atlagos vagy a median intenzitast hasznaljuk-e. Feltéve,
hogy a mintaeclemszam és a prevalencia mar adott, az atlagos intenzitas egyszeriien a min-
taban talalt Osszes parazita egyedszamat jelenti. Ezt nem elsGsorban a gazdaallatok altala-
ban jellemzo fert6zottségi szintje, inkabb néhany kivételesen fertdzott gazdaallat véletlen
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sorsa hatdrozza meg. Ezzel szemben a median intenzitds a mintdban altalaban jellemz6
egyedi fert6zottségi szintet jellemzi, de varhato értékét tobbé-kevésbé befolyasolja a min-
taclemszam és a prevalencia is. Célszeri ezért az intenzitas atlagat és medianjat (illetve
ezek konfidencia intervallumait) is megadni, hiszen mast jelentenek. Az atlagos intenzitas
konfidencia-intervallumat bootstrap eljarassal, a median intenzitds konfidencia-interval-
lumat pedig a REICZIGEL JENO altal leirt eljaras szerint szamitjuk (ROZsA et al. 2000).

Az aggregaltsag a parazitak eloszlasdnak bioldgiai szempontbdl igen lényeges tulajdon-
saga, ezért gyakran fontos a mértékét is szamszeriisiteni. Ennek harom elterjedt mérészama
ismert: (i) az abundancia varianciajanak és atlaganak a hanyadosa (értéke aggregalt eloszlas
esetén mindig nagyobb mint 1, (ii) a valos eloszlast legjobban kozelitd negativ binomialis
eloszlas k kitevgje (értéke gyakran 1-3 kozotti; ha k >8, akkor az eloszlas nem aggregalt)
(CROFTON 1971), és (iii) a POULIN (1993) altal bevezetett diszkrepancia index (D). Az
aggregaltsagi indexek konfidencia intervallumat egyeldre nem tudjuk kiszamitani, és nincs
olyan statisztikai tesztiink sem, mellyel értékét kettd vagy tobb minta kozt dsszehasonlit-
hatnank.

Lényegében tehat a prevalencia, az atlagos és a median intenzitds, valamint az aggre-
galtsag mértéke a populacio fert6zottségének legfontosabb, bioldgiailag relevans mérdszamai.

A prevalenciat Chi-négyzet probaval vagy Fisher-féle egzakt teszttel hasonlitjuk dssze. Az
elobbi csak akkor ajanlhato, ha a mintak nagy szama (4—5 minta felett) miatt az utobbi szami-
tas idGigénye tulsdgosan nagy, de az egyre gyorsabb szamitogépek elterjedése miatt mindin-
kabb a Fisher-féle egzakt teszt javasolhato.

Az atlagos intenzitast — és ha indokolt, az atlagos abundanciat is — Bootstrap t-teszttel ha-
sonlitjuk dssze két minta kozott, ez sajnos kettdnél tobb mintara pillanatnyilag nem elérhetd.

Ketté vagy tobb minta medidn intenzitas értékeit Mood-féle median teszttel hasonlitjuk
Ossze. Valamennyi itt ajanlott statisztikai eljaras megvalosithato a Quantitative Parasitology
2.0 programcsomaggal (REICZIGEL & ROzSA 2001), amely ingyenesen elérhetd.

Sajnos elterjedt gyakorlat, hogy a szerzonek egy el6zetes prekoncepcidja van arrdl,
hogy melyik mintanak kellene fert6zottebbnek bizonyulnia. Ezek utan a szamos statisztikai
lehetdség koziil kikeresi azt az egyet, amelyik éppen megerdsiteni latszik a prekoncepciot,
majd kozli, hogy 1am csak, az egyik minta szignifikansan fertézottebb, mint a masik. Igy
példaul évekkel ezeldtt dsszehasonlitottuk a territoridlisan kolté dolmanyos varju (Corvus
corone cornix), és a telepesen kolto vetési varju (Corvus frugilegus) fertézottségét (ROZSA
et al. 1996). A tetvek egyedszama és fajgazdagsdga nem kiilonbozott, de a telepes fajban a
tetvek eloszlasa egyenletesebb volt, ezért a prevalencia értékek ott magasabbnak adodtak. A
telepes életmddrol a kozelmultban irott neves konyv mindezt tigy interpretalta, hogy lam, a
telepes faj fert6zottebb, mert ez illet a szerz6k prekoncepcidjaba (KRAUSE & RUXTON
2002). Nem vették észre, hogy ha a parazita mennyiségek (és a parazitak altali szelekcios
nyomas egyéb feltételei) egyformak, akkor nyilvan a kisebb prevalencia jelent erdsebb sze-
lekcids nyomast, hiszen a parazitak okozta hatranyok ekkor kevésbé egyenletesen oszlanak
el (esetiinkben tehat éppen a nem-telepes madarfaj esetében).

A fert6zottség egyszerii mérdszamaibdl, mint példaul a prevalencia, csak nagyon bi-
zonytalan és kétes kovetkeztetések vonhatok le parazitak altal a gazdara gyakorolt szelekci-
6s nyomas erejére nézve (CLAYTON et al. 1992).
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Lathattuk tehat, hogy a kiilonb6z6 mérészamok a fert6zottség mas €s mas vonasait jel-
lemzik, és az egyes statisztikai elemzések csak az egyes mérGszamokra, de soha nem a fer-
t0zottség egészére vonatkozhatnak. Elképzelhetd, hogy harom mintat Gsszehasonlitva azt
talaljuk, hogy az egyikben szignifikansan nagyobb a prevalencia (a fert6zottek aranya), a
masikban szignifikansan nagyobb az atlagos intenzitas (a tetvek mennyisége), a harmadik-
ban pedig szignifikansan nagyobb a median intenzitas (a tetves példanyok fert6zottségének
jellemz6 mértéke) mint a masik két mintdban. A ,melyik a fert6zottebb?” kérdésnek itt
nyilvan nincs értelme, egyszeriien mast jelentenek, és mas kdrnyezeti tényezokre reagalnak
az egyes méroszamok altal jelzett bioldgiai tulajdonsagok. Erre latunk két példat a kovetke-
z6kben.

A madarak szocialitasa és a tetvek eloszlasa kozti korrelacio

Mint emlitettem, az aggregaltsag mértéke eltéronek bizonyult a két varjufaj kozti 6sszeha-
sonlitasban, ezért szerettilk volna ezt a hatast sokkal tbb faj adatsorain elemezni. Attekintet-
tiik az dsszes, valaha publikalt madar/tetii eloszlast (12 faj), illetve koz6ltiik tovabbi 15 faj sta-
tisztikai eloszlasat.

Az adatok elemzése soran sikeriilt igazolni, hogy a telepesen fészkelé madarfajok tetvei
altalaban kevésbé aggregaltan oszlanak meg a gazdaegyedek kdzott, mint a maganyosan
fészkeld fajok tetvei (5. abra). Ennek valoszin oka, hogy a telepes fészkelési moddal rend-
szerint egyiittjar a testi érintkezések nagy gyakorisaga, igy a telepes madarak a fertézéseiket
mintegy jobban szétterjesztik egymas kozott (REKASI et al. 1997).

A gazdamadar testméretének hatiasa a tetvek mennyiségére

Mint emlitettem, a tetvek mennyisége nem kiilonbozott a két varjufaj kozott, de természe-
tesen ezt az elemzést is szerettem volna minél tobb fajra kiterjeszteni. Mennyiségi adatokat
gyljtottem a szakirodalombol. Az azonos madarfajon él6 kiilonboz6 tetiifajokat egy kozos
okologiai guild képviseldinek tekintettem, és szamukat egyszerlien Osszeadtam. Az egyes
madarfajokra jellemz6 atlagos tetvesség mértéke szignifikansan fliggott a gazdafaj testméreté-
t6l, de nem fliggott a szocialitds jellemz6 mértékétol (6. abra). A testmérettel vald dsszefliggés
nem a madarak torzsfejlddésének véletlen statisztikai mellékterméke, hanem a torzsfan egy-
mastol fiiggetlen eseményekként, rendszeresen megjelend jelenségnek bizonyult.

A jelenség magyarazataként az alabbi harom hipotézis meriilt f61: (i) a nagyobb mada-
rak teste nagyobb ,,él6hely-sziget” amelyen tobb allat élhet egyiitt; (ii) a nagyobb madarak
teste tobb olyan rejtekhelyet biztosit, ahol a tetvek a tollaszkodas (mint predacio) el6l meg-
lapulhatnak; végiil (iii) a nagyobb madarak tovabb élnek, és az “éldhely-szigetek™ iddbeli
tartdssaga csokkenti a madarrél-madarra valo tovabbfert6zés kockazatait (ROzSA 1997). E
kérdés eldontése még sok tovabbi munkat igényel.
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5. abra. Madar/tollteti fajparok gyakorisagi eloszlasainak kiilonboz6 aggregaltsaga. Logaritmikus
skalan abrazolva az abundancia (=tetvek szama madaranként) atlaganak ndvekedésével aranyosan
novekszik az abundancia varianciaja. A telepesen kolté madarak tetvességének valtozatossaga azon-
ban rendszerint kisebb, mig a territorialisan fészkeld madarak tetvességének valtozatossdga nagyobb,
mint a regresszios egyenes alapjan varhato érték (REKASI et al. 1997).
Figure 5. Different levels of aggregation of the frequency distributions of different bird/louse species pairs. Mean
abundance (=the number of lice per bird individuals) is illustrated along the horizontal axis, while its variancie is
illustrated along the vertical axis, both axes use a logarithmic scale. Mean abundance covaries positively with
variance, but colonial birds (black marks) tend to harbour lice characterised by a less aggregated frequency distri-
bution than territorial breeders (white marks) (REKASI et al. 1997).

Kiilsé kornyezeti tényezok hatasa

A kozelmultig elterjedt nézet volt, hogy a madarak tollazatan beliil a hdémérséklet és a pa-
ratartalom annyira allando, hogy a kiils6 (tehat a madaron kiviili) kornyezeti tényezok hatasa
elhanyagolhat6. MOYER et al. (2002) azonban kimutattak, hogy a tollazaton kiviili és beliili
paratartalom szorosan Osszefiigg, és a gerlék, valamint a galambok fonalascsapu tetveinek
prevalencidja és intenzitasa terepen és laborkisérletekben egyarant erdsen fligg a 1égkor para-
tartalmatol. Nem tudjuk, hogy eredményeik mennyire altalanosithatok. A tetiiokologiai kuta-
tasok egyik nagy problémaja, hogy a legtobb kisérletes vizsgalat fonalascsapiakon torténik,
mikdzben a bunkdscsaptiak életmodja azokétdl sok vonasban nagyon eltérd. Mégis elképzel-
hetd, hogy a jelenség altalanos, hiszen a nagyon szaraz habitatban €16 fajok, mint példaul a
tuzokfélék (Otididae) és a pusztaityukfélék (Pteroclidae) csaladjainak képviseldi, aranytalanul
kevés tetlifajt hordoznak a veliik dsszehasonlithato csaladokhoz képest. Masrészt viszont a fa-
una listak alapjan ugy tlinik, hogy a viz ald meriild madarakon (bar tobb jelentds csoport kivé-
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telével) kevés tetiifaj él. gy példaul a pingvinfélék (Spheniscidae), vagy a hazai faunabél a
vocskokfélék (Podicipedidae), a kormoranfélék (Phalacrocoracidae), a halaszsas (Pandion
haliaetus), a jégmadar (Alcedo atthis), vagy a vizirigd (Cinclus cinclus) rendre kevesebb tetii-
faj gazdaja, mint a veliik 6sszevethetd rokon taxonok. A tetvek csokkent fajgazdagsaga a sza-
raz ¢éléhelyeken €16 €s viz ala meriilé madarakon azonban ma csak anekdotikus ismeret, eg-
zakt vizsgalatok még nem torténtek.

2 1

log (atlagos abundancia+1)

0 ° L] : .
1 2 3

log (testtémeg)

6. abra. Egyes madarfajok atlagos tetvessége (madarfajonként minden tetiifaj Gsszesitve) a madarfaj
testméretének fliggvényében (log-transzformacio, -linearis regresszio). Ugyanez az 0sszefliggés a ma-
darak torzsfajan végzett filogenetikai kontroll utan is szignifikdns (itt nem abrazolva) (ROzsA 1997).
Figure 6. Mean abundance of lice on different bird species (the abundance of different louse species living on the
same host species were added) as a function of host body mass (log-transformation, linear regression). This relation-
ship is also significant after a phylogenetic controll on the host tree (not shown here) (ROZSA 1997).

Tetvesség hatasa madarakra

Erds fertdzés esetén a Philopteridae csalad fajai szamottevé mértékben fogyasztjak el a
tollazat piherétegét, anélkiil, hogy a madar testén (a konturtollak kiilsé feliiletén) ebbdl barmi
is latszana. Vadon €16 hazigalambok (Columba livia) ennek hatésara jelentdsen (8,5%) ndve-
lik anyagcseréjiiket, mert potolni kényszeriilnek a romld hdszigetelés miatti hdveszteséget
(BOOTH et al. 1993). A mechanikai karok masik formaja inkabb a Menoponidae csalad fajait
jellemzi, melyek megragjak a fejlodo tollak csévéjét, és igy tobbé-kevésbé karosodott evezo-
és faroktollak megjelenését okozzak. A Machaerilaemus malleus a fustifecske (Hirundo
rustica) fejlédo farktollanak zaszlojara rag szamottevd lyukakat (KOSE & MOLLER 1999), a
Colpocephalum és a hasonl6 életmodu génuszok fertdzései pedig teljes evezo- és faroktollak
elvesztéséhez vezetnek.
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A bunkoscsapuak tobb-kevesebb vért fogyasztanak, akar a fejlodo tollcsévék megragasa
altal, akar szro-szivo szajszerviikkel. Az okozott vérveszteség mértékét és hatasat nem is-
merjik. A sok vért fogyasztd fajok azonban alkalmasak lehetnek arra, hogy virusokat, bakté-
riumokat, vagy akar éllati parazitékat is terjesszenek madarak kozott. igy példaul a hattytik
szivében €16 Sarconema eurycerca (Filarioidea: Nematoda) mikroszkopikus larvai — a mikro-
filaridk — a madar vérében keringenek, majd ezeket egy bunkdscsapt tetli, a Trinoton
anserinum viszi at egy kovetkez6 madarra (COHEN et al. 1991). BARLETT (1993) lilealaktl
madarak mikrofilaridit vizsgalva tobb bunkodscsapu fajban, de néhany fonalascsapu tetiiben is
talalt életképes féreglarvakat. Tudjuk tehat, hogy tetvek elvihetnek mikrofilariakat a fertdzott
madarrdl, de nem tudjuk még, hogy ezt a fertdzést valoban atadhatjak-e egy Gjabb madarnak.

A parvalasztasi preferencidk, vagy példaul a csoportos allatok hajlama a fert6zott fajtarsak
kikdzositésére olyan magatartasi adaptaciok, melyek részben a ragalyos fertézések elkeriilését
szolgaljak. Ha a madar a parvalasztas soran nem-fert6zott fajtarsat valaszt, akkor noveli esé-
lyét annak, hogy (i) utddai jo rezisztencia-allélokat 6rokolnek, hogy (ii) 6 maga nem fert6zo-
dik a parzas és éltalaban a parkapcsolat soran, és végiil, hogy (iii) parja jo ivadékgondoz6 ké-
pességgel megaldott partnernek bizonyul majd (HAMILTON & ZUK 1982, M@LLER 1990,
CLAYTON 1991a). Keveset tudunk arrol, hogy a tetvek szerepet jatszanak-e a madarak parva-
lasztasdban, és ha igen, akkor a madarak milyen bélyegek alapjan itélik meg egymas ferto-
z0ttségét. CLAYTON (1990) szerint a hazigalamb tojok preferaljak a kevésbé fertdzott himeket,
és a fertGzottség mértékét valosziniileg a tollaszkodas intenzitasa alapjan becsiilik. KOSE et al.
(1999) szerint a fustifecskében a farktollak fehér foltjainak nagyobb méretét preferalod ivari
szelekeio folyik. Mivel a fehér feliilet némileg kedvezébb a tollakat rago tetvek szamara, mint
a fekete feliilet (a melanintol keményebb a toll), ez a szignal talan a hatranyelv alapjan értel-
mezhetd (LIKER 2002).

Madarak tetvek elleni védelme és a tetvek Kkitérési valaszreakcioi

Ha a fert6zést nem sikeriilt elkeriilni, akkor a madar megkisérelheti kiilonféle védekezési
reakcidkkal kiirtani a tollazataban é16 tetveket. Ugy tiinik, hogy a tetvekre haté legjelentdsebb
predacidés nyomast a gazdamadarak aktiv dnvédelme jelenti (CLAYTON 1991b). A madarak
csoriikkel tollaszkodnak és labukkal vakarodznak. E viselkedésformak részben a tetvekre vald
vadaszatnak tekinthet6k. A vadon é16 madarak a nappal mintegy 10%-ban (0,3%—25,4%) tol-
laszkodnak és vakarddznak (COTGREAVE & CLAYTON 1994). Kiilonos, hogy bar a madarak
talan idejiik 1%-at sem toltik ragadozok el6li menekiiléssel, ez a magatartds mégis sokkal
tobb kutatoi érdekldédést vonz, mint az ektoparazitak elleni védelmi viselkedés. Ez utobbi a
madarak id6gazdalkodasa szempontjabodl sokkal jelentdsebb, bar talan kevésbé latvanyos.

A fej és nyak feliilete nem érhetd el a csdrrel, ezért a madar ezt labaval vakarja. Ez azon-
ban a tollaszkodasnal kevésbé hatékony mod a tetvek eltavolitasara, legalabbis ezt sugallja a
fej-specifikus tetvek nagy mérete és széles alakja. CLAYTON és COTGREAVE (1993) fajok koz-
ti 0sszehasonlitd elemzésben kimutatta, hogy a kiilondsen nagy csérli madarak (példaul tukan,
gulipan, pelikan fajok) csoriik tollaszkodésra vald viszonylagos alkalmatlansagat tigy kom-
penzaljék, hogy a labbal val6 vakarddzas aranyat novelik a csérrel valo tollaszkodas karara. A
fej vakarasa kozben a lab igen gyorsan mozog, €s ezért kérdéses, hogy a madar labara helye-
zett jelolégylirli vajon nem zavarja-e ezt a mozgast, és ezaltal nem modositja-e a fej fert6zott-
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ségét. E kérdés még megvalaszolatlan. A fej és a nyak védelme sok madarfajban megoldodik,
ha a madar egy alkalmas szocialis partnerre tesz szert. Ez leginkabb egy nemi partner (esetleg
rokon egyed is lehet), mely csdrével kurkassza partnere nyakat és fejét.

A tetvek testtajspecifitasa, testiik mérete, alakja és rejtszine, a tollazat alkalmas zugai-
ban val6 rejtdzkodés képessége, valamint a fény el6li menekiilés, mind a tolldszkodas eldl
vald kitérést szolgaljak. A tolldszkodas sok fajban kisérletesen gatolhatd, példaul egy ,,csip-
pentd” (egy C alakban meghajlitott drot, melynek végeit a galamb orrnyilasaiban rogzitve a
drot akadalyozza a két csérkava pontos zarédasat, CLAYTON 1991b), vagy a felsé csérkava
hegyének 1-2 milliméternyi csonkitasa révén (ROZSA 1993b). A csérével tollaszkodni kép-
telen madaron nemcsak a tetvek mennyisége né meg ugrasszeriien, de az atlagos testmérete
is. Mindezt azt jelzi, hogy a tollaszkodas igen erételjes iranyitd szelekciot fejt ki a tetvek
méretének csokkentésére, és a tollaszkodas hianya mar néhany generacion (1-2 honapon)
beliil is mérheté mikroevolucids valtozasokat eredményez (CLAYTON et al. 1999). Hasonld
egyszeri metodikakkal persze a labbal valo vakarddzas hatasat is lehetne elemezni, de ed-
dig ez nem tortént meg.

Kozismert, hogy a tollaszkodas egyik funkcidja a farktémirigy (glandula uropygii) altal
képzett zsir felhordasa a tollazatra. Korantsem minden madarban van farktémirigy. A struc-
cok (Struthionidae), nanduk (Rheidae), kazuarok (Casuariidae), tizokok (Otididae), galambok
(Columbidae), papagajok (Psittacidae), bagolyfecskék (Podargidae), és harkalyok (Picidae)
sok fajabol hianyzik. Léte vagy hianya olykor — példaul a hazigalambnal — még fajon beliil is
valtozo. A mirigyvaladék persze nem csak zsirokat tartalmaz, hanem szamos antibakterialis
hatéanyagot is, és in vitro kisérletben a tetvek ellen is hatasosnak tiinik (MOYER et al. 2003a).

Sok madar idegen kémiai hatéanyagokkal kezeli tollazatat. Ennek egy latvanyos modja
a hangyazas, mely eddig mintegy kétszaz madarfaj esetében ismert, sajatos védekezési
mod. Passziv hangyazast mutat példaul a seregély (Sturnus vulgaris), mely hangyabolyba
iilve tollazatat kiteriti, és hagyja, hogy azt a hangyéak bejarjak és kozben némi hangyasavat
juttassanak ra. Aktiv hangyazast végez példaul a szajko (Garrulus glandarius), mely han-
gyabolyba iilve felcsippent egyes hangyakat, hogy a kifecskendezett hangyasavval tollaza-
tat kezelje. A hangyazas ektoparazita fertézések elleni hatasara eddig kevés adat utal. Sok
madar haszndl aromds ndvényeket a fészek bélésében, de ezek esetleges inszekticid vagy
repellens hatasa nem kielégitden ismert (MOYER et al. 2003b).

A madarak gyakran napoznak, vagy porban, vizben flirdenek, és mert a kiilondsen sza-
raz vagy kiillondsen nedves tollazat a tetvek szamara hatranyos tiinik, felmeriil a gyanu,
hogy e viselkedésmodok is védelmet nytjthatnak a tetvek ellen. Errdl ma még alig tudunk
valamit, jobbara még az is feltaratlan, hogy a madarak mely taxonjaiban milyen fiirdési
modok vannak jelen vagy hianyoznak. Pedig vannak taxonomiailag determinalt mintazatok,
hiszen példaul a galambalakuak (Columbiformes) sosem fiirdenek porban.

A vérszivo izeltlabuiak altalaban nyalat juttatnak a sebbe, hogy kiilonb6z6 hatdoanyagok-
kal érzéstelenitsenek és manipulaljak a helyi vérkeringést. Ezért az izeltldbuak vérszivasa-
val szemben rendszerint lehetséges az immunologiai védelem, ahogyan példaul a szivotet-
vek és az emlésok kapcsolataban is régota ismert (COLWELL HIMSL-RAYNER 2002), hiszen
az immunvalasz kicsaphatja a nyal hatdanyagait. Nyilvan a madarak is mutathatnak im-
munvalaszt a bunkoscsapu tetvekkel szemben, bar ezt még senki sem vizsgélta.
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Ivari versengés

A tetvek ivarszervei igen nagyok, és a Philopteridae csaladban gyakran a him csapja is
fogoszervvé modosul, amellyel a him még a parzas utan is sokaig tarthatja a néstényt. A
néstények sokszor parzanak, és ivarszerveikben képesek spermat tarolni. Mindez azt sejteti,
hogy a spermakompeticid, mint annyi mas rovarfajndl, itt is jelentds szelekcios tényezo le-
het (ANDERSON 1994). Az ivari versengés azonban mas €s mas mértékben hat a kiilonb6z6
fajokra. HAMILTON (1967) dolgozata 6ta tudjuk, hogy ha egy populaciot kevés egyed alapit,
majd leszarmazottaik egymast kozt parosodnak, akkor a beltenyésztés viszonyai kozott
adaptacios elényt jelent csokkenteni az ivari versengés mértékét. Kedvezo ilyenkor novelni
a kevésbé verseng0 ivar — rendszerint a ndstény — aranyat, hiszen kevés fivér is elegend6 a
névérei megtermékenyitéséhez, és a sok egymassal versengd fivér csak csokkentené a 1ét-
rehozhatd unokak szamat. Mas a helyzet, ha a populacidba gyakran érkeznek genetikailag
nem-rokon bevandorlok. Ekkor megéri a him utdodok aranyat és mindségét ndvelni, hogy
versenyképesek legyenek a nem-rokon vetélytarsaikkal szemben. E predikciok szépen telje-
stiltek a vetési és dolmanyos varjak tetveinek ivararanyanak elemzésében, ahol (i) a himek
aranya kisebb volt a territorialis gazdafajon, mint a magasabb prevalencidkat mutaté telepes
gazdafajon, és (ii) mindkét madarfaj esetében a him tetvek aranya kisebb volt a kisebb in-
tenzitasu fertézésekben, mint a nagyobb intenzitast fert6zésekben (hiszen az utdbbiak na-
gyobb eséllyel eredtek tobbszoros fertdzésbol) (ROZSA et al. 1996).

Mivel a ndstény tetvek sok kiilonb6z6 himmel parzanak, és egy spermatarold szerviik is
van, a himek kozott 1étrejohet az ivari versengés egy sajatos formdja, a spermakompeticio.
Ebben az esetben fontos tulajdonsag a him testméret. Egy kistesti him nyilvan tud annyi
spermat termelni, amennyi a megtermékenyitéshez sziikséges, és a kicsiny mérete miatt
szelekcios elényt is élvez a tollaszkodas altal kifejtett predacios nyomas alatt. Spermakom-
petici6 esetében viszont hatranyba keriil, mert nagytestii rivalisai sokkal tobb spermat ter-
melnek, és azzal hatékonyan higithatjak a spermataroloban 1évo kisebb spermamennyisége-
ket. Varhato tehat, hogy a himeknek a ndstényekhez viszonyitott relativ testmérete azokban
a fajokban lesz nagy, ahol a magas prevalencia miatt gyakoribbak a tobbszoros fertdzések,
¢és ezért er0s az ivari versengés. A fajleirasokbol gylijtott morfologiai adatok elemzése meg-
erdsiti ezt a predikciot, amennyiben (i) a him tetvek relativ testmérete ndvekszik a gazda-
madar testméretével (hiszen nagyobb madarakon rendszerint nagyobb a prevalencia;
ROTHSCHILD & CLAY 1952), és (ii) a him tetvek relativ testmérete nagyobb az obligat tele-
pesen fészkeld madarfajok esetében (7. abra; CSOMAI 2003) (hiszen a telepes madarakon
rendszerint nagyobb a prevalencia; REKASI et al. 1997).

Igéretes kutatasi teriiletek

A tetvek viselkedésokologiai vizsgalataban varhatoéan jelentds téma lesz a tovabbterje-
dési dontéseket befolyasolo tényezok vizsgalata. A madarak viselkedési reakcidinak elem-
zése soran nyilvan fel kell hagynunk azzal a gyakorlattal, hogy altalaban a tetvek elleni vé-
dekezési mechanizmusokat targyaljuk, és e helyett a tetvek eltérd csoportjai ellen mutatott
eltéré védekezési modokat kell leirnunk.
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A tetvek faunisztikai és 6kologiai kutatasaban 1j lehetdséget nyujt a korabbinal megbiz-
hatobb kvantitativ modszerek fejlodése, ez lehetdvé teszi mind a fizikai kdrnyezet, mind a
gazdapopulacio altal kifejtett ,,predacios nyomas” hatasanak megbizhatobb elemzését. Itt is
varhato, hogy a valamennyi tetlifajt altalanositd megkozelitések helyett legalabb az alren-
dek kozti kiilonbségek elemzése 11j, arnyaltabb eredményeket hoz majd.
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7. abra. A tetl fajleirasokbol gyijtott adatokbdl ivari testméret dimorfizmus szamithato, ha a him test-
hosszat elosztjuk a néstény testhosszal. (Esetiinkben ez korrekt mérdszam, mert a két tulajdonsag kozti
korrelacidé meredeksége nem kiilonbozik szignifikansan 1-t6l, lasd RANTA et al. 1994). A him tetvek re-
lativ testmérete novekszik a gazdamadar testméretével (N=307, linearis regresszio, P<0.0001), és (ii) a
him tetvek relativ testmérete az obligat telepesen fészkelé madarfajok esetében rendszerint nagyobb, mint
a madar testmérete alapjan varhato érték volna (binomialis teszt, P<0.0001) (CSOMAI 2003).
Figure 7. Sexual size dimorphism (male body length /female body length, vertical axis) based on data collected
from species descriptions. (This defines a correct measure of sexual size dimorphism in this particular case, since
the slope of the covariation between the two sizes is not differring from 1, see RANTA et al. 1994). Relative male
size (i) increases with host body size (on the horizontal axis) (N=307, linear regression, P<0.0001), and (ii) tend to
be greater in the lice of obligate colonial breeders (black marks) than expected by the model of the covariation (bi-
nomial test, P<0.0001) (CSOMATI 2003).

Az evoluciobioldgiai kutatdsokat pillanatnyilag a molekularis torzsfak egyre nagyobb
szdmban ¢€s egyre jobb mindségben valé megjelenése jellemzi. Ezek egyrészt megvaltoztat-
hatjak nézeteinket a tetvek eredetérdl, masrészt egyre hatékonyabb komparativ elemzést (fi-
logenetikai kontrollt) tesznek lehetévé. Tovabba a kényszer(i ,,morfologiai faj” megkdzeli-
tés egyre tobb csoportban talléphetd, mikdzben persze a hagyomanyos fajleirasok publika-

ciéi remélhet6leg még sokaig folyamatosan érkeznek majd.

Epidemioldgiai szempontbol mindmaig fehér folt a madarak tetveinek vektor szerepe:
milyen fert6zéseket vihetnek at egyik madarrol a masikra, €s ezt elég gyakran teszik-e ah-
hoz, hogy mindez jarvanytani szempontbol is jelentds legyen.
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Koszonetnyilvanitas. Munkamat a T035150 szamt OTKA palyazat tamogatja.
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Avian Lice (Phthiraptera)

LAJOS ROZSA

Firstly, I review the origin, distribution, species richness and host spectrum of the order of lice.
Then, focusing on avian lice, I summarise life history characters, such as development, transmission
modes, site specificity and feeding habits. After discussing some methods (collection, identification,
statistics), I review the basic evolutionary, ecological and behavioural characters. Environmental
factors influencing the frequency distribution and abundance of lice, the influence of the environment
outside of the host, the effects of host defence behaviours, and the evolutionary ecology of louse
sexual selection are briefly described. I aim to (i) clarify widespread misbelieves about avian lice
(regarding blood feeding and host specificity), (ii) to provide the methodological basics needed to
launch a research project focusing on lice, and also (iii) to point at the several unanswered questions
in louse biology.

Keywords: lice (Phthiraptera), evolution, ecology, behaviour.
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