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Sammandrag

En organisms begransade tillgang till mangd tid och resurser under en livstid resulterar i att
avvagningar sker mellan olika livshandelser genom livet. Hur ser dessa avvégningar ut?
Forekommer det avvégningar kring reproduktion och individens egen tillvaxt, 6verlevnad och
framtida reproduktion? Férekommer fysiologiska avvéagningar mellan immunforsvar och
reproduktion? Syftet med detta arbete &r att, genom att sammanstalla information fran
populationsstudier utforda pa halsbandsflugsnapparen (Ficedula albicollis) pa Gotland,
undersoka dessa fragestallningar.

Halsbandsflugsnapparen ar lamplig som modellorganism vid studier av livshistorieteori da det
gar att folja enskilda individer samt populationens utveckling i tiden. Dessa
populationsstudier underlattas pa Gotland tack vare att det ar en geografiskt begransad 6.
Halsbandsflugsnapparen aterkommer till ssmma hackningsplats ar efter ar och ar latt att
studera da de kan bygga bo i fagelholkar. Studierna av halsbandsflugsnapparen pa Gotland har
pagatt i ver 30 ar. Det &r i stort sett unikt att en studie av detta slag pagatt under sa lang tid.

Vad géller halsbandsflugsnapparens livshistoria har forskningen visat att avvagningar sker for
att investera i sekundéara sexuella egenskaper som stor pannflack, mycket vitt pa vingen och
pa den tredje tertialen samt lang tars (mellanfotsben). Dessa ar arliga signaler som uttrycks
olika mycket beroende pa en individs fitness.

Nér avvagningar kring reproduktion undersokts har man funnit att det selekteras for att
individer fortplantar sig redan forsta sdsongen de ar kénsmogna. Det &r dock kostsamt att
reproducera sig vid tidig alder och det kan paskynda det fertila aldrandet. Det finns dven ett
selektionstryck for en stor kullstorlek redan under forsta hackningssasongen. Honor som ej
fortplantar sig forsta sésongen har dock mojlighet att lagga storre kullar efterféljande
sasonger. Den kullstorlek som ger flest flygfardiga faglar har visat sig vara storre an den mest
forekommande storleken. Storleken pa kullen paverkar inte adult 6verlevnad hos
halsbandsflugsnapparen. Daremot har man sett att fagelungar i storre kullar generellt ar
mindre till storlek och vikt. Ungarna i en stor kull tycks dessutom mer séllan aterkomma
efterfoljande ar. Slutsatsen &r att fagelungars fitness i en experimentellt forstorad kull
paverkas negativt. Studier visar aven att en avvéagning finns mellan att producera en stor kull
och foraldrarnas, samt avkommans, fortsatta formaga att reproducera sig.

De malariaparasiter som studeras hos halsbandsflugsnapparen pa Gotland ar tre slakten av
encellig eukaryot haemosporidian, Haemoproteus, Leuocytozoon och Plasmodium.
Motstandskraften mot parasiter har visat sig minska vid 6kad reproduktiv anstrangning. Nar
en hona infekterats har detta i sin tur visat sig leda till en férsaémrad reproduktionsframgang
over livstid. En infekterad individ far dven en forsamrad formaga att investera i
fjadertackning. Analyserna visar ocksa att fagelungar som ar mindre i storlek vad galler vikt
och langd pa tarsus vid 12 dagars alder ar mer mottagliga for malariaparasiter senare i livet.
Inget samband har dock hittats mellan infektion av malariaparasiter och éverlevnad bland
halsbandflugsnappare.



Inledning

Under en livstid har en organism begransningar vad galler fordelning av tid och resurser.
Det resulterar i olika former av avvégningar i en organisms livshistoria. Med avvagningar
menar man att nagot gar forlorat for att nagot annat ska vinnas. Framférallt studerar man
inom livshistorieteori avvagningar mellan individens reproduktion, tillvaxt, dverlevnad och
framtida reproduktion (Williams 1966, Stearns 1992). Pa senare ar har forskning varit
aktuell dar man &ven studerar faglar med avseende pa fortplantningens inverkan pa
immunforsvaret. Resultat visar pa att dar tycks finnas en fysiologisk avvagning (Nordling
1998).

En lamplig modellorganism for studier av livshistorieteori ar halsbandsflugsnapparen.
Artens utbredning i Sverige &r i stort sett begransad till 6arna Gotland och Oland. P& bada
dessa Oar pagar populationsstudier och artbildningsprocesser studeras da
halsbandsflugsnapparen samexisterar med den narbeslaktade arten svartvit flugsnappare
(Ficedula hypoleuca) (Gustafsson 1989, Qvarntrom et al 2010). En studie av
halsbandsflugsnappare (Ficedula albicollis) har i 6ver 30 ar utforts pa sodra delen av 6n
Gotland utav Gustafsson et al. (L. Gustafsson, muntligen) Populationen
halshandsflugsnappare pa Gotland utgor en i stort sett unik forskningsmojlighet da man
over denna ovanligt langa tid f6ljt en population dar faglarna aterkommer till samma
hackningsplats ar efter ar (Gustafsson et al. 1988b). Denna grupp faglar ar lattare att
studera pa Gotland &n pa manga andra platser da de under hackningssasongen endast ror
sig 6ver det begransade omrade 6n erbjuder. Populationen halsbandsflugsnappare pa
Gotland kan darmed tillfora intressant information inom forskningsomradet kring
livshistorieteori (Gustafsson & Part 1990).

Denna 6versiktsartikel syftar till att sammanstélla information om forskningen som bedrivs pa
Gotland om avvégningar som sker i halsbandsflugsnappares livshistoria. Hur ser dessa
avvagningar ut? Forekommer det avvéagningar kring reproduktion och individens egen
tillvaxt, éverlevnad och framtida reproduktion? Férekommer det fysiologiska avvagningar
mellan immunférsvar och reproduktion?



Bakgrund om livshistorieteori och relevanta begrepp

Optimalt for en organism vore om den under sin livstid kunde fordela resurser och tid pa
aktiviteter som maximerar tillvaxt, fortplantning och 6verlevnad. Detta ar dock inte mojligt
da alla organismer har en begransad tillgang av mangd tid och resurser. Att investera i en
livshistorieegenskap innebér déarmed att det finns mindre resurser tillgangliga for andra
livshistorieegenskaper. En avvagning mellan olika resurskravande aktiviteter blir saledes
aktuell och ar det som definierar livshistorieteori (Williams 1966, Gustafsson et al. 1994).

Avvagningar 6ver en livshistoria sker mellan viktiga livshistorieegenskaper i livet som
paverkar fitness, d.v.s. individens reproduktion och 6verlevnad, sasom tillvaxt,
konsmognad, alder vid forsta reproduktion, antal och storlek pa avkomma, investering i
omhandertagande av avkomma, aldrande och livslangd. Det ar avgérande att en balans
finns mellan avvagningar i den reproduktiva processen, fortsatt reproduktion éver livstid
och hur individer allokerar resurser for sin egen tillvéxt och dverlevnad (Williams 1966,
Gustafsson et al. 1994).

Tillvaxt och dverlevnad

Aldrande

Aldrande definieras som en vid ékad alder naturlig forsémring av en organism och de
komponenter som utgor dess totala fitness, sa som fruktbarhet och forutsattningar for
fortsatt Gverlevnad. Enligt livshistorieteori genereras aldrande genom de avvagningar som
blir aktuella under en livstid (Gustafsson & Part T 1990). Aldrande som fenomen kommer
ej behandlas vidare i denna uppsats.

Morfologiska karaktarer

Information om en arts form och uppbyggnad (morfologi) ar av intresse nér man
undersoker korrelationer mellan vilka faktorer som paverkar en organisms livshistoria (Part
& Gustafsson 1989).

Sekundara sexuella egenskaper skiljer sig fran primara sexuella egenskaper, likt kénsorgan,
som ar direkt nédvandiga for att mojliggora reproduktion. Sekundéra sexuella egenskaper
ar egenskaper som ger fordelar i bade intrasexuell selektion (aggressiva interaktioner
mellan hanar inom arten) och intersexuell selektion (val av partner) och frdmjas via sexuell
selektion (Williams 1966). Exempel pa sekundéara sexuella egenskaper hos en fagel kan
vara en vacker fjaderdrakt eller en varierad sang (Sirkia & Laaksonen 2009).

Hamilton och Zuk lade redan ar 1982 fram en teori om att sekundara sexuella egenskaper
uttrycks olika mycket beroende pa en individs fitness. Darmed skulle dessa egenskaper
fungera som en sa kallad &rlig signal pa en individs fitness. Val av partner utifran dessa
sekundara sexuella egenskaper skulle kunna ge direkta fordelar i form av exempelvis goda
forutsattningar vid uppfédning av avkomma eller indirekta fordelar som att bra gener fors
vidare till nasta generation (Hamilton & Zuk 1982, Hill 1991).

Reproduktion

Reproduktionsframgang over livstid

En hdg insats tidigt i livet vad galler reproduktion bor enligt generell livshistorieteori vara
kostsamt for individen och kommer darmed leda till reducerad livslangd eller samre
efterfoljande fruktbarhet. Reproduktion tidigt i livet kan darmed komma att paverka den
totala reproduktionsframgangen éver livstid. Forskning for att utreda sambanden kring
denna reproduktionsframgang 6ver livstid genomfors med hjalp av genetiska studier samt



via fenotypiska studier dar manipulering av reproduktionshastighet forekommer
(Gustafsson & Part 1990).

Antal och storlek pa avkomma

Inom livshistorieteori finner man det intressant att undersoka avvagningar mellan antal och
storlek pa avkomma hos en organism. Enligt Lack’s teori (Lack 1954) finns det en
avvagning mellan antal &gg i nastet och antalet avkommor som 6verlever. Darmed bor det
mest forekommande antalet i en kull vara det antal som resulterar i mest livskraftig
avkomma (Gustafsson & Sutherland 1988).

Den evolutionéra kostnaden av immunforsvar

Avvagningar mellan att resurser laggs pa immunforsvar eller att de laggs pa 6vriga
funktioner dver en livshistoria bendmns “den evolutionéra kostnaden av immunforsvar”
(Schmid-Hempel 2003). Det syftar pa en teori om att immunforsvaret selekteras for pa
bekostnad av 6vrig fitness (Stearns 1992). De fysiologiska kostnaderna for immunfdrsvaret
okar hos en individ som infekterats av en parasit. Immunforsvaret maste for att bekdmpa
parasiten konkurrera om resurser som annars skulle kunna anvéndas till exempelvis tillvaxt
eller reproduktion.

Ett genombrott for forskningen om parasit-vard interaktioner var da Hamilton och Zuk ar
1982 foreslog att blodparasiter kan begransa uttrycket av en sekundér sexuell egenskap.
Dessa egenskaper ansag de fungera som en éarlig signal pa en individs motstandskraft mot
parasiter. Detta indikerar pa att det finns avvagningar mellan en individs
livshistorieegenskaper och immunforsvar. Immunforsvar kan darmed vara av intresse att
studera nar man forsoker forsta vilka val som ar optimala i en livshistoria (Hamilton & Zuk
1982, Norris et al. 1999). Aven Zuk och Stoehr (2002) menar att immunférsvaret bor
beaktas vid studier pa livshistorieteori eftersom man visat att parasiter utévar ett
selektionstryck pa varddjuret.



Halsbandsflugsnapparen som modellorganism

Halsbandsflugsnapparen ar lamplig som modellorganism da den &r relativt lattstuderad
eftersom arten, som ar tradbyggare, kan bygga bo i fagelholkar. Arten ar dven lamplig som
studieobjekt i evolutionara studier da den aterkommer till samma hackningsplats ar efter ar.
Darmed finns mojlighet att folja individer under hela deras livstid och pa sa vis fa

en bild av halsbandsflugsnapparens livshistoria (Kulma 2013).

Figur 1. Halsbandsflugsnappare, adult hane (t.v.) adult hona (t.h.).

Utseende

Halsbandsflugnapparen (Ficedula albicollis) av slaktet Ficedula, familjen flugsnappare
(Muscicapidae), r en liten fagel tillhorande ordningen tattingar (Passeriformes).
Halsbandsflugsnapparen som kan bli upp till 8-9 ar blir omkring 13 cm Iang och har en
genomsnittlig vikt pa 12-13 gram under hackningssasong. Dess vingspann uppmiits till 22,5-
24,5 cm (Cramp & Perrins 1993, Sendecka 2007, Svensson et al. 2009).

Hane

Halsbandsflugsnapparen kanns framst igen pa den hackande adulta hanens svartvita
tackning (se figur 1). Ovansida och handpennor ar mycket svarta medan undersida; brost,
kroppssida och undergump &r vita (se figur 2). Utméarkande i fjaderdréaktens tdckning ar den
vita kragen runt halsen, den stora vita pannflacken, ett vitt tvargaende falt langs basen av
de i 6vrigt svarta handpennorna och det vita monstret pa tertialerna. Aven pa fagelns
dvergump finns ett tydligt vitt falt. Stjarten ar ofta helsvart, men vita inslag férekommer.
Kala delar som ndbb och ben &r svarta (Cramp & Perrins 1993, Svensson et al. 2009).

Efter hackningssésong ruggar halsbandsflugsnapparen innan de migrerar under hésten.
Hanens tackning blir da mindre distinkt och den svarta ovansidan gar mer i brunt (Cramp
& Perrins 1993).
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Hona

Honorna har inte lika distinkt tdckning som hanarna och gar i mer brungra ton (se figur 1).
Honorna saknar halsband och har ingen eller endast en liten pannflack (Svensson et al.
2009).

Fagelunge/Juvenil

En fagelunge av arten halsbandsflugsnappare liknar forsta sdsongen ungar hos den
narbeslaktade svartvita flugsnapparen (Ficedula hypoleuca). Kontrasterna pa vingarna kan
dock vara nagot skarpare hos halsbandsflugsnapparen an hos den svartvita flugsnapparen
(Cramp & Perrins 1993).

Figur 3. Halsbandsflugsnappare,
ca 12 dagar gammal.

De unga hanarna liknar den forsta vintern 6vriga hanar inom arten. Det gar dock att skilja
dem at om man tittar noggrant. Adulta hanar har visserligen en mindre distinkt tackning
under vintern, men de unga hanarnas tdckning &r &n mindre skarp. Utover den mindre
skarpa tackningen gar en ung hane att skilja fran en dldre da de unga hanarnas huvud ofta
gar i brunt istallet for svart. Den forsta sommaren, som foljer efter den forsta vintern, har
hanen den for arten specifika tackningen. Dock gar handpennorna i en brunare ton och de
karakteristiska vita markena ar mindre och inte lika skarpa som hos de adulta faglarna
(Cramp & Perrins 1993, Svensson et al. 2009).

Unga honor, forsta vintern, har samma fjaderdrakt som en adult hona. Darmed gar det inte
att endast med 6gat avgéra om en hona &r fran en arskull eller om hon ar aldre (Cramp &
Perrins 1993).

Late

Lock- och varningslate &r hos halsbandsflugnapparen en lang och utdragen vissling; “iihp”.
Ett rakt och tunt late. Det forekommer dven att de smackar lagmalt; “tett” (Svensson et al.
2009).

Foda

Halsbandsflugsnapparen intar foda bestaende av larver samt bade flygande och icke-
flygande insekter. Intaget av larver dkar under hdckningssasongen. De intar sin foda genom
att direkt picka i sig byte fran 16v eller mark, alternativt utgar de fran en position i
exempelvis trad och flyger ut for att fanga flygande foda i luften. Unga faglars foda bestar
till storsta delar av larver och spindlar (Cramp & Perrins 1993).



Biotop

Arten haller till i sddan bland- och l6vskog som har glantor och undervegetation, samt i
tradgardar och parker med mycket véxtlighet. Dér bygger de bon av torrt grés i naturliga
haligheter i trad, alternativt i fagelholkar (Svensson et al. 2009).

Migration

Halsbandsflugnapparen ar en flyttfagel som dvervintrar i Afrika men som under varen och
sommaren hackar i sydvastra Asien, dstra och mellersta Europa samt dven begrénsat i
Sverige (se figur 4). | Sverige hackar halsbandsflugsnapparen mellan maj och augusti pa
Gotland och pa Oland, endast ett fatal par har registrerats pa fastlandet (Svensson et al.
2009, Kulma 2013).

Figur 4. Utbredningskarta for E

halsbandsflugsnapparen. Omritad ‘

efter eBird (2015).




Héackning

Hanarna anlénder till hackningsplatsen innan honorna. Hanarna konkurrerar intraspecifikt
(inom arten) och interspecifikt (med andra arter) for att fa tillgang till ett revir (Gustafsson
1988a). Manga hanar omkommer under denna tid, framst pa grund av interspecifik
konkurrens om omradet (Andersson 2001).

Né&r en hane vunnit ett revir visar han upp sig och sjunger for att attrahera en partner.
Honorna, som anlander omkring tio dagar efter hanarna, valjer partner baserat pa revir
samt hanens fjaderdrakt och sang (Gustafsson 1988a). Omkring 9 % av hanarna har flera
honor, och darmed aven fler kullar samtidigt (Gustafsson & Qvarnstrom 2006).

Vanligtvis lagger halsbandsflugsnapparen fyra till atta ljusbla 4gg. Honan lagger ett 4gg per
dag och borjar ruva den dag da det sista dgget lagts. Efter 14 dagars inkubation klacks
aggen och cirka tva veckor efter det ar ungarna flygfardiga och lamnar boet. Hanen och
honan tar hand om ungarna tillsammans (se figur 5) (Andersson 2001).

Figur 5. En hackande hane och hona tar
tillsammans hand om sina ungar.

Likhet med narbeslaktade arter

Halsbandsflugsnapparen ar till storlek och tackning lik de tva narbeslaktade arterna svartvit
flugsnappare och balkanflugsnappare (Ficedula semitorquata) (se figur 6).
Halsbandsflugsnapparens vita krage runt halsen ar dock karakteristisk for arten och
forekommer varken hos den svartvita flugsnapparen eller hos balkanflugsnapparen. Ovriga
karaktarer hos halsbandsflugsnapparen &r annars sarskilt lika de hos de svartvita
flugsnappare som kommer fran omraden i centrala Spanien och nord vastra Afrika.
Svartvita flugsnappare fran dessa omraden har jamfort med andra individer inom arten
storre vit pannflack, svartare rygg och handpennor, storre vit flack pa handpennebaserna
och helsvart stjart och narmar sig darmed tdckningen hos halsbandsflugsnapparen. Jamfort
med svartvita flugsnappare fran 6vriga omraden och balkanflugsnapparen &r de vita falten
storre, renare vita och skarpare hos halsbandsflugsnapparen. Ett undantag ar det vita basalt
pa yttre stjartpennorna som finns hos balkanflugsnapparen, men som ej forekommer hos
halsbandsflugsnapparen (Svensson et al. 2009). Halsbandsflugsnapparen har marginellt
langre vingar an den svartvita flugsnapparen (Cramp & Perrins 1993).



Honor hos halsbandsflugsnapparen skiljer sig fran honor hos den svartvita flugsnapparen
genom det vita pa handpennorna som hos halsbandsflugsnapparen &r skarpare och nar
langre ut mot vingkanten. Om varen ar honorna hos halshandsflugsnapparen dven nagot
graare och ljusare &n de svartvita flugsnapparna (Svensson et al. 2009).

Att skilja pa honorna hos halsbandsflugsnapparen och balkanflugsnapparen &r svarare da
skiljetecknen ar ytterst fa och mindre tydliga. De mellersta vingtackarna utgér hos
balkanflugsnapparen ibland en vit spets., men det &r en karaktér som ofta saknas. En annan
karakteristisk skillnad &r att det vita pa handpennebaserna ofta &r mindre tydligt hos
balkanflugsnapparen jamfort med de hos halsbandsflugsnapparen. Balkanflugsnapparen
lever dock nere i syddstra Europa under hackningssadsong och darmed kan man i norden
inte ta miste mellan en halsbandsflugsnappare och balkanflugsnappare (Svensson et al.
2009).

Att skilja pa halshandsflugsnapparen, den svartvita flugsnapparen och balkanflugsnapparen
da det ej ar hackningssasong ar svart da fjaderdrakterna ofta liknar varandra.
Halsbandsflugsnapparen hybridiserar med den svartvita flugsnapparen och
balkanflugsnapparen (Cramp & Perrins 1993).

Figur 6. Téckning hos adult hane, halsbandsflugsnapparen (t.v.)
och den svartvita flugsnapparen (t.h.).



Metoder som anvands vid datainhamtning

Exakt nar halsbandflugsnapparen borjade hacka pa Gotland ar inte kant, men man tror att
den dok upp i slutet av 1950-talet (Kulma 2013). Studien av halshandsflugsnapparen pa
Gotland har pagatt sedan ar 1980 (Gustafsson et al. 1994). Att populationen pa Gotland
under hackningssésong ar geografiskt begransad till 6n mgjliggor att man kan studera
overlevnad samt fortplantning hos bade foraldrar och dess avkomma (Gustafsson & Pért
1990). Da flertalet individer ar ringméarkta med individuella ringar (se figur 7) kan man i
flera fall félja enskilda individer samt populationens utveckling i tiden. Ringmarkningen
med en lang tidsserie ger unika data som skapar en bild av livshistorien. Da aldern pa de
ringmarkta individerna &r kand utgor populationen pa Gotland &ven ett perfekt system for
att studera aldersrelaterade forandringar av bland annat fitness (Sendecka 2007).
Tillgangen till en sddan population dar man noggrant kan studera bade unga och adulta
faglar i en naturtrogen miljo ar i stort unik (Gustafsson & Sutherland 1988). De data som
genom aren samlats in fran halsbandsflugsnapparen pa Gotland innehaller bland annat
information om reproduktion, slaktskapsforhallanden, morfologi (artens form och
uppbyggnad), immunologi och beteende (Sendecka 2007).

Figur 7. Ringmarkt fagelunge.

Sodra populationen av halsbandsflugsnapparen pa Gotland bestar uppskattningsvis av 4000
till 5000 par (Kulma 2013). Dessa héckar i uppsatta fagelholkar i 24 olika omraden pa
sOdra delen av 6n (Fletcher 2014).

Figur 8. Omradeskarta dver lokalerna dar halsbandsflugsnapparen studeras
pé& 6n Gotland. Omritad efter K. Fletcher, opublicerade data.
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Inhdmtning av data gallande hackning

Pa Gotland inhdmtas en mangd data om halsbandsflugsnapparen fran april till augusti med
hjélp av standardiserade faltprotokoll. Fagelholkarna inspekteras var fjarde dag under tiden
for agglaggning for att en uppskattning om nar forsta agget lagts ska bli sa korrekt som
mojligt. Efter att det forsta dgget noterats i en fagelholk besoks denna holk varje dag fram
till att antalet &gg slutar att 6ka i antal. Med denna information kan datum for forvantad
klackning av &ggen beréknas. Boet besoks igen vid beraknad dag for klackning och
aterbesoks fram till dess att samtliga dgg ar klackta. Fagelungarna ringmarks sju dagar efter
att 4ggen klackts. Fagelholkarna aterbesoks for att registrera hur manga ungar som blir
flygférdiga och kan ldmna boet (Blomgren 2011, Kulma 2013).

Inhdmtning av data gallande morfologiska karaktarer

| samband med att fagelungarna ringmarks blir de vagda och métta. Kroppsvikt och langd
pa tars anvands for att uppskatta en individs storlek. Uppfoljning av fagelungarnas
morfologiska karaktarer sker vid aterbesok nar ungarna ar 12 dagar gamla (Part &
Gustafsson 1985, Blomgren 2011, Kulma 2013).

Pa adulta individer kontrolleras de morfologiska karaktarerna, vikt (se figur 9) och langd
pa tars, nar de fangas infor 6vrig provtagning . Honorna fangas under tidsperioden for
ruvning, medan hanarna fangas nar ungarna ar minst sex dagar gamla for att undvika
storande moment nar ungarna ar som minst. De adulta faglarna fangas genom att en félla
fastes inne i boet, vilken stanger for halet pa fagelholken nar fageln val flugit in. Adulta
faglar som saknar markning, kéns- och aldersbestams utifran fjaderdrakt i samband med att
de ringmarks (Part & Gustafsson 1985, Blomgren 2011, Kulma 2013).

Figur 9. En adult hane Figur 10. En adult hanes pannflack méts.
blir véagd.

Pa Gotland studeras adulta halsbandsflugsnappares fjaderdrakt som sekundér sexuell
egenskap. | samband med att de adulta faglarna fangas in for provtagning undersdks méangden
vitt i individens fjaderdrakt. Mangden vitt pa vingen uppskattas och den tredje tertialen rycks
loss, samlas in, vartefter andelen vitt pa fjadern beraknas i efterhand pa lab. Pa lab skannas
tertialen som placerats pa svart papper och en dator beraknar andelen vitt i forhallande till den
svarta yta den ligger pa (Sirkia & Laaksonen 2009, Blomgren 2011). Pa adulta hanar méts och
registreras storleken pa pannflacken (se figur 10). Honorna saknar, eller har endast en liten,
pannflack varfor denna ej &r av intresse att méta (Gustafsson et al. 1995).
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Inhdmtning av data gallande reproduktionsframgang 6ver livstid

Da populationen halshandsflugsnappare pa Gotland ar isolerad ar det mojligt att méata
overlevnad och reproduktion hos bade foréaldrar och avkomma och att fortsatta folja de som
atervander. Populationens reproduktionsframgang 6ver livstid utforskas genom fenotypiska
studier med manipulering av reproduktionshastighet. Dessa studier sker genom att
individer som fortplantar sig for forsta gangen ar ett 6ver tid jamfors med individer som
borjar fortplanta sig ar tva. Dessutom jamfars individer med experimentellt forstorad
kullstorlek med individer vars kullar reducerats alternativt inte manipulerats i storlek
(Gustafsson & Part 1990).

Inhdmtning av data gallande antal och storlek pa avkomma

Inom populationen pa Gotland manipuleras nasten experimentellt. Syftet med denna
manipulation ar att studera vilka faktorer som paverkar halsbandsflugsnapparens
kullstorlek, det vill sdga pa vilket satt allokering av resurser till reproduktion (kullstorlek)
paverkar andra livshistorieegenskaper. Néstena manipuleras genom att tva fagelungar, tva
dagar gamla flyttas fran ett bo till ett annat dar dggen klackts samma datum. Med i studien
ar ocksa omanipulerade kontrollgrupper samt kontrollgrupper dar en till tva ungar byter
néste med varandra for att bevara antalet i nastet (Gustafsson & Sutherland 1988,
Gustafsson et al. 1994). Enligt Gustafsson och Sutherland (1988) har studien den fordel att
den liknar den éarftliga variationen da man ej manipulerat nastet med fler &n tva ungar.

Inhdmtning av data gallande den evolutionédra kostnaden av immunférsvar

Vid studier av den evolutionara kostnaden av immunfdrsvar tittar man pa parasit-vard
interaktioner. Bland faglar finns flera mojliga blodparasiter att studera vad galler dessa
interaktioner. De som studeras bland halsbandsflugsnapparna pa Gotland é&r tre slakten av
en encellig eukaryot haemosporidian som bendmns malariaparasiter, Haemoproteus,
Leuocytozoon och Plasmodium (Pérez-Tris et al. 2005).

Studier av fagelmalaria har visat sig vara anvandbart da man funnit de namnda parasiterna i
flertalet vilda fagelarter. Provtagningen ar okomplicerad och det finns méjlighet att samla
in manga prov fran faglar i jamforelse med exempelvis vid studier pa primater och
manniskor (Marzal 2012). | faglar som smittats, via blodsugande insekter som myggor och
flugor, finner man parasiten i réda blodkroppar och i cellvavnad (Friend & Franson 1999,
Pérez-Tris et al. 2005).

For att studera den fysiologiska avvéagningen mellan reproduktiv anstréngning och
immunforsvarets respons samlar man pa Gotland blodprover samt fjadrar (tredje tertialen)
fran adulta halsbandflugsnappare utéver det att man observerar hackande par och deras
reproduktion. Mangden vitt pa tertialen kontrolleras mot reproduktionsframgang, alder och
halsa som fagelunge. Med hjalp av data fran tidigare ar 6verblickar man om storleken och
halsa som 12 dagar gammal fagelunge paverkar framtida kénslighet for malariaparasiter.
Olika aldrars utsatthet for malariaparasiter har dven det undersokts (Blomgren 2011).
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Resultat av studier pa evolutionara avvagningar i

halsbandsflugsnapparens livshistoria

Resultat gallande morfologiska karaktarer

Studier visar att nar honor bland halsbandsflugsnappare véljer hane framjas sekundéra
sexuella egenskaper som mycket vitt pa vingen och pa den tredje tertialen, lang tars samt
varierad sang (Sirkia & Laaksonen 2009, Blomgren 2011). Hanar med dessa egenskaper, samt
stor pannflack, valjs tidigt av honorna under héckningssédsongen och studier har visat att dessa
hanar har fler fagelungar till antal i sina nasten (Sheldon & Ellegrent 1999). Darmed finns en
teori om att hanar med dessa sekundara sexuella egenskaper en hogre reproduktionsframgang
over livstid (Gustafsson et al. 1995).

Den vita flacken pa hanens huvud har det framforallt selekterats for genom intrasexuell
selektion, men aven intraspecifik konkurrens da pannflacken avspeglar hanens kvalitet och
konkurrenskraft (Part & Qvarnstrom 1997). En hona som véljer en hane med stor pannflack
kan direkt gynnas av detta da ett bra territorium ger 6kade méjligheter till att forse ungar med
mat. Honan gynnas aven indirekt da den goda fitness som hanar med stor pannflack visats ha
genetiskt kan foras vidare till hennes avkomma (Hill 1991). Det finns dock dven studier som
visar pa att en hane med stor pannflack i mindre utstrackning bidrar till att hjalpa till med att
foda upp ungarna, vilket kan vara till honans och ungarnas nackdel (Sendecka 2007).

En hane som tvingas 6ka sin insats vad galler ungvardnad till f6ljd av en forstorad kull har
visat sig aterkomma med en minskad pannflack efterfoljande ar. Liksom att en hane
observerats fa storre pannflack efterféljande ar om dess faderliga insats experimentellt
minskat ett ar (Sheldon & Ellegrent 1999).

Det har aven visat sig att hanar som véxt upp i en forstorad kull far en i storlek reducerad
pannflack (Gustafsson et al. 1995).

Resultat gallande reproduktionsframgang éver livstid

Studier visar att halsbandsflugsnapparens reproduktionsframgang over livstid framst
paverkas av antalet sasonger de fortplantar sig. Darmed verkar selektionen for att individer
fortplantar sig redan forsta saésongen de ar kdnsmogna. Till foljd av detta ar reproduktionen
hog tidigt i livet och avtar sedan med 6kad alder. Honor som &r dldre &n tre ar visar tydliga
tecken av aldrande dar fertiliteten snabbt avtar. Att reproducera sig vid tidig alder ar dock
kostsamt och paskyndar det fertila aldrandet ytterligare (Gustafsson & Part 1990, Sendecka
2007). Enligt Sendecka et al. (2007) beror den higa reproduktiva kostnaden vid tidig alder
pa brist pa erfarenhet, vilket medfor att en stérre reproduktiv anstrangning kréavs for att
foda upp ungarna.

Selektionen verkar aven for stor kullstorlek forsta sasongen. Det har dock visat sig att
honor som ej fortplantar sig forsta sdésongen kan lagga storre kullar efterféljande sasonger
an vad de honor som fortplantar sig forsta sdsongen kan (Gustafsson & Part 1990).

Resultat gallande antal och storlek pad avkomma

Efter experiment dar fagelnasten manipulerats har man visat att den kullstorlek som ger
flest flygfardiga faglar ar storre an den mest forekommande storleken. Detta gar emot
Lack’s teori som péstar att den mest forekommande kullstorleken ska vara den som
resulterar i till antalet flest flygfardiga faglar. Alternativa teorier har lagts fram om orsaken
till varfor halsbandsflugsnappare, men dven andra faglar, inte lagger fler 4gg om det
resulterar i fler livskraftiga avkommor (Gustafsson & Sutherland 1988, Sendecka et al.
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2007). Vissa foresprakar att hansyn maste tas till fler avvagningar an de mellan antal 4gg
och antal flygfardiga avkommor, exempelvis kring huruvida en storre kullstorlek skulle
innebara en forsamrad dverlevnad hos de flygfardiga ungfaglarna, reduktion i foraldrarnas
dverlevnad men dven reducerad efterfoljande fruktbarhet hos avkomma och/eller hos
foralder. Det har aven foreslagits att foraldrarnas och revirets kvalité kan paverka kullens
storlek (Gustafsson & Sutherland 1988, Sendecka et al. 2007).

Tidiga studier av Gustafsson & Sutherland (1988) har inte gett nagra bevis for att storlek pa
kullen paverkar varken 6verlevnad hos de adulta eller hos ungarna i boet. Istallet tycks storre
kullar resultera i fler flygfardiga fagelungar som lamnar nastet. Sendecka et al. (2007) menar
dock att studier visar pa att i en experimentellt forstorad kull minskar antalet flygfardiga
ungar med omkring 23 %. Fagelungar i stérre kullar ar ocksa individuellt mindre till storlek
vad géller vikt och langd pa tars. Fagelungar fran nasten som manipulerats, dér antalet ungar
ar fler an i utgangslaget, tycks dessutom mer séallan komma tillbaka som rekryter kommande
ar. | dessa storre kullar har det aven visat sig att bade foraldrar och avkomma far en reducerad
efterfoljande fruktbarhet (Gustafsson & Sutherland 1988, Sendecka 2007).

Resultat gallande den evolutionédra kostnaden av immunforsvar

Utifran analys av blodprover har man funnit att nagot mindre an 50 % av populationen
halsbandflugsnappare pa Gotland bér pa studerade malariaparasiter. Analyserna visar att
unga samt aldre halsbandsflugsnappare, i mindre omfattning an medelalders faglar, bar pa
malariaparasiter (Blomgren 2011, Kulma et al. 2014).

Det har visat sig att fagelungar som &r mindre i storlek vad galler vikt och langd pa tars vid
12 dagars alder ar mer mottagliga fér malariaparasiter senare i livet (Blomgren 2011,
Kulma et al. 2014).

Forskningen visar pa samband mellan halsbandsflugsnapparens fjadertackning och deras
immunfdrsvar. Bland annat har man funnit att hanar med stor vit pannflack &r mindre
drabbade av malariaparasiter (Anderson 2001). Vidare har samband mellan
malariainfektion och mangden vitt pa den tredje tertialen patraffats. Bland hanar éver tva ar
har man funnit att individer infekterade med malariaparasiter har reducerad mangd vitt pa
fjadern jamfort med friska individer. Bland hanar under tva ar har ingen signifikant
skillnad hittats. Hos honor har det istéllet observerats att individer under tva ar har mindre
vitt pa tertialen om de ar infekterade med malariaparasiter jamfort med friska individer.
Hos honor 6ver tva ar finns dock inget som visar pa nagon signifikant skillnad. Ingen
korrelation har patraffats vad galler mangden vitt pa tredje tertialen hos adult fagel och
individens kondition som fagelunge (Blomgren 2011).

Studier har visat pa att en okad reproduktiv anstrangning, sasom en 6kad kullstorlek,
minskar motstandskraften mot parasiter (Nordling 1998). Nar en hona val infekterats har
honan visat sig upptrada annorlunda gentemot en frisk hona vad géller sitt reproduktiva
monster. En frisk hona upplever att reproduktionsframgangen forsamras under pagaende
hackningssasong som en foljd av att tillgangen till mat minskar. En infekterad hona har
tvartom visat sig foda upp fler flygfardiga ungar sent under sdsongen och dessa ungar
vager dessutom ofta mer &n friska individers ungar. En infekterad hona kompenserar
darmed for att fa ungar fods upp tidigt under sasongen och har inte pavisats foda upp farre
flygfardiga ungar, eller farre antal ungar som aterkommer efterfoljande sésong, jamfort
med friska honor (Kulma et al. 2014). En infekterad hona har dock visat sig ha en
forsamrad reproduktionsframgang 6ver livstid (Blomgren 2011). Bland annat har
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kullmanipulation visat att foraldrar drabbade av malariainfektion har det svarare att foda
upp en forstorad kull da det paverkar antalet flygfardiga avkommor. Inget samband har
hittats mellan infektion av malariaparasiter och dverlevnad hos halsbandflugsnapparen
(Kulma 2013).

Diskussion

Morfologiska karaktarer

Den teori som Hamilton och Zuk lade fram ar 1982 om att sekundéra sexuella egenskaper
uttrycks olika mycket beroende pa en individs fitness far stod i forskningen pa Gotland.
Studierna pa Gotland visar dven att mycket vitt pa vingen, pa den tredje tertialen samt lang
tars ar exempel pa sekundara sexuella egenskaper och att dessa fungerar som arliga signaler
pa en individs kondition. Darmed &r det kostsamt for en individ att investera i sekundara
sexuella egenskaper och en avvagning sker mellan detta och évriga investeringar dver en
livshistoria (Hamilton & Zuk 1982, Sirki& & Laaksonen 2009, Blomgren 2011).

Den goda fitness som hanar med stor pannflack visats ha kan genetiskt foras vidare till dess
avkomma (Hill 1991). Dock paverkas storleken pa en individs pannflack dven av forhallanden
under dess livshistoria. Det har visat sig mindre fordelaktigt att vara en av manga fagelungar
som fods upp i en stor kull (Gustafsson et al. 1995). En individ som féds upp i en stor kull
tycks darmed fa det svarare att nd den goda fitness som kravs for att resurser ska kunna laggas
pa sekundéara sexuella egenskaper. Det har dven visat sig kostsamt att vara omhandertagande
hane da det gar at mycket energi att foda upp en forstorad kull (Sheldon & Ellegrent 1999).
Avvégningar sker darmed mellan att investera i avkomma eller i fjaderdrékt, sekundara
sexuella egenskaper.

Jag upplever att mycket studier &r gjorda vad galler halsbandsflugsnapparens pannflack
som en sekundar sexuell egenskap. Det vore intressant att vidare studera i vilken
utstrackning den vita tackningen pa tertialerna, samt stjarten, verkar som sekundar sexuell
egenskap och hur det selekteras for genom intersexuell selektion.

Reproduktionsframgang éver livstid samt antal och storlek pd avkomma

Experiment har visat att fortplantning tidigt i livet ger en permanent effekt av tidigt aldrande
(Gustafsson & Part 1990). Detta beror enligt Sendecka et al. (2007) pa att unga faglar saknar
tidigare erfarenhet, vilket medfor en storre reproduktiv anstrangning och darmed en forhéjd
reproduktiv kostnad vid en forsta reproduktion. Mekanismerna bakom detta har inte
behandlats narmre i detta arbete. Det vore intressant att se vidare pa detta for att se om det har
sin forklaring i en fysiologisk utmattning som drojer sig kvar fran ar till ar, genetiska
forandringar under livet eller genetiska variationer bland individer. Det vore dven givande att
se dver hur ett paskyndat aldrande tar sig uttryck vad galler férandringar av exempelvis tid for
migration, hackning, ruggning samt val av och kvalité pa territorium.

Forskning har visat att en avvagning finns mellan att producera en stor kull och féréldrarnas,
samt avkommans, fortsatta formaga att reproducera sig. Dessutom atervander farre av de
flygfardiga fagelungarna i en stor kull, jamfort med de i en liten kull, till hackningsplatsen
kommande ar (Gustafsson & Sutherland 1988). Minskad rekrytering efterféljande ar kan bero
pa att ungarna i en stor kull har samre fitness och darmed klarar sig mindre bra under aret
jamfort med ungar fran en liten kull. Stod for detta finns da méatningar visat att fagelungar i
storre kullar individuellt & mindre till storlek (Gustafsson och Sutherland 1988, Sendecka et
al. 2007). Blomgren (2011) har dven visat att fagelungars storlek som 12 dagar gamla
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paverkar framtida forutsattningar for att sta emot malariaparasiter.

Den evolutionara kostnaden av immunforsvar

Faglar i en medelalder (3-5 ar) béar i storre omfattning malariaparasiter an unga samt aldre
halsbandsflugsnappare (Blomgren 2011). Detta kan mojligtvis forklaras med att det tar tid
innan en individ utsatts for och drabbas av malariaparasiter. Att farre dldre individer bar
malariaparasiter kan forklaras med att 6verlevnad paverkas negativt av infektion. Det finns
dock oklarheter kring nar i livet faglar drabbas av malaria varfor detta bor undersokas
ytterligare.

Avkommans storlek som 12 dagar gammal paverkar framtida forutsattningar for att sta emot
malariaparasiter. Detta kan d&ven komma att paverka reproduktionsframgang 6ver livstid
(Blomgren 2011, Kulma et al. 2014). Hur uppvéxten paverkar framtida utsatthet for infektion
kan undersokas narmre via exempelvis kullmanipulation som visat sig paverka fagelungars
storlek.

Studier pa halshandsflugsnapparen visar att hanar éver tva ar har mindre mangd vitt pa den
tredje tertialen om de ar infekterade med malariaparasiter jamfort med om de &r friska
(Blomgren 2011). Méangden vitt pa den tredje tertialen fungerar darmed som en érlig signal pa
en individs fitness och har &ven visat sig vara en sekundar sexuell egenskap. Detta stammer
val 6verens med Hamilton och Zuks (1982) teori om parasit-vard interaktioner dér de ansag
att sekundara sexuella egenskaper uttrycks olika mycket beroende pa en individs fitness.

Vad géller mangden vitt pa den tredje tertialen hos honor visar studier pa en skillnad i
resultatet i jamforelse med hanarnas fjadertackning. Honor under tva ar har mindre vit tertial
om de &r infekterade av malariaparasiter, medan det for honor dver tva ar inte observerats
nagon skillnad mellan sjuka eller friska honor (Blomgren 2011). Vad detta resultat visar pa
vore intressant att undersoka i framtiden.

En forhojd reproduktiv anstrangning leder till forsamrad motstandskraft mot parasiter
(Nordling 1998). Dessutom &r reproduktionsframgangen 6ver livstid reducerad hos honor som
infekterats av malariaparasiter (Blomgren 2011). Detta tyder pa att det finns en avvagning
mellan reproduktiv anstrangning och immunforsvarets respons. Darmed stérks teorin om “den
evolutiondra kostnaden av immunforsvar” dir en avvigning sker mellan att resurser allokeras
till immunforsvar eller 6vriga livshistorieegenskaper (Schmid-Hempel 2003).

Studien av Kulma et al. (2014) visar pa att en infekterad hona &ndrar sitt reproduktiva
monster och foder upp fler, ofta stora, ungar i slutet av sasongen. Detta kan bero pa att
infekterade honor lever i ett habitat dar tillgangen till mat &r mer stabil och jamt foérdelad Gver
hackningssasongen, men dar dven risken for infektion ar hogre. Att friska honor sparar pa sina
resurser for att forbereda sig for migration i slutet av sdésongen medan infekterade honor, som
inte har mindre chans till 6verlevnad, fortsétter fokusera pa reproduktion ar en annan
forklaring till infekterade honors forandrade beteende. Da inget samband enligt Kulma (2013)
hittats mellan infektion och 6verlevnad verkar dock den forsta forklaringen mer trolig. For att
battre forsta vilka faktorer som inverkar pa detta ovanliga reproduktiva ménster behovs mer
epidemiologiska studier. Mer forskning inom omradet parasit-vard interaktioner ar ocksa
aktuellt infor framtiden da det annu inte finns nagon helhetssyn av hur fagelmalaria paverkar
fitness hos varddjuret (Marzal 2012). Vidare behdver man &ven fortsétta att se 6ver hur olika
grad av malaria paverkar en organism.
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Kulma (2013) ar en av de som paborijat studier av individuella skillnader da hon menar att
individuella variationer i resursfordelningsproblemet mellan malariainfektion och ¢kad
kullstorlek &r det som mojliggor evolutiondr forandring. Den globala klimatforandringen
formodligen kommer leda till stora fordndringar vad galler arters utbredningsmonster.
Darmed haller jag med henne om att ytterligare ett aktuellt framtida studiefalt ar att se Gver
hur sjukdomsdynamiken forandras med nya utbredningsmonster och hur detta paverkar
parasit och vérddjur.
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