TARTU ULIKOOL
OKOLOOGIA JA MAATEADUSTE INSTITUUT
ZOOLOOGIA OSAKOND
LOOMAOKOLOOGIA OPPETOOL

Aile Sumberg
SULESTIKU MIKROOBIKOOSLUS JA SELLE ROLL

LINDUDEL

Bakalaureusetoo

Juhendaja: Grete Liilitsepp, MSc

TARTU 2013



SISUKORD

SISUKORD ..ottt bbbt bbbt bbbt b ettt 2
SISSEJUHATUS ...ttt bbbt bbbt 3
2. SULESTIKU MIKROOBIKOOSLUS.......ccooiiitiiieit e 5
2.1, BAKIEEI ... bbb 6
2.1.1.  Kasulikud ja neutraalsed bakterid .............ccccvveveiiiericie e 8
2.1.2.  Kahjulikud ja patogeensed bakterid ............cccoveiieiiiiciiciice e 9
TADERE L. oottt nees 12
TADBH 2 .ttt ees 14
2.2, SEENEA ...ttt ettt bbbt e et 15
2.2.1.  Keratinollilitlised SEened ..........covuiiiiiiiiiiiiiiiiie i 16
2.2.2.  PatOgeeNSEd SEENEM ......c.eeieieieitiitisie et 17
3. SULESTIKU MIKROOBIKOOSLUST KUJUNDAVAD TEGURID........c.cccceeeen. 18
3.1. Elupaiga ja toitumistitiibi MOJu...........ccoovviiiiiiiiiiii e, 18
3.2.  Geograafilise asupaiga ja KIiima moju ... 19
3.3, Sugudevahelised EriNEVUSEd ...........cccoiiiiiiiiiieieie e 21
3.4. Vanuse, sigimisetappide ja aastaaegade vahelised erinevused............c..ccccen..... 22
3.5.  Koloonialised eluviisi ning rande moju ...............ccoceiiiiiiiiiiinie 24
4. SULESTIKU MIKROOBIKOOLUSE KONTROLLIMINE NING
UROPUGIAALNAARME ROLL ...ttt e e e enrne e 26
5. SULESTIKU MIKROOBIKOOSLUSE MOJU LINDUDELE ...........c.cccccoevviuenn.... 29
5.1.  Sulestiku mikroobikoosluse méju sigimisedukusele......................cccocovirininnnns 29

5.2. Sulgilagundavate mikroobide méju linnu konditsioonile, lennuefektiivsusele

ning sulgede VAIVUSEle ... 31
5.2.1. MJdju konditsioonile ja lennuefektiivsSusele.........ccoovveririiiieiiiiinie e, 31
5.2.2.  MOju Sul@ede VATVUSEIE........eeivieriiiiiiiieiii et 32

KOKKUVOTE ..ottt 35
SUMMARY Lt bttt bbbt s bt e bt a bt e bttt n et n e 36
TANUAVALDUSED.........ootiiiiiiiiinine st 37
KASUTATUD KIRJANDUS ... 38



SISSEJUHATUS
Mikroorganismid on laialt levinud koikjal loomariigis (Archie ja Theis, 2011).

Mikroorganismid, eelkdige patogeensed voi kahjulikud, méngivad loomade elukdigu
kujundamisel tahtsat rolli (Burtt ja Ichida, 2004; Shawkey et al., 2007; Gunderson et al.,
2009). Uheks evolutsiooni peamiseks 6koloogiliseks teguriks on siimbiontide (parasiidid ja
mutualistid) ja nende peremeeste vahelised suhted (Archie ja Theis, 2011). Enamik siimbionte
(nt bakterid, seened) on viga viikesed, mistottu on nende uurimine olnud kaua pidurdatud.
Hiljutine revolutsiooniline areng molekulaarsetes ja mikrobioloogilistes tehnikates on selles
valdkonnas aga avanud téiesti uued vdimalused (Burtt, 2009).

Sulestiku mikroobikoosluste uurimine on hetkel aktuaalne teadusvaldkond ning jérjest enam
avaldatakse artikleid lindude sulestiku mikroorganismide ja nende vdimalike mdjude kohta
(Burtt et al., 2011; Giraudeau et al., 2013; Ruiz-de-Castaneda et al., 2011b; Kilgas et al.,
2012b). EhKki lindude sulestikust on leitud mitmeid erinevaid mikroorganisme (Burtt ja
Ichida, 1999; Shawkey et al., 2005, Goodenough ja Stallwood, 2009; Shawkey et al., 2006),
pole mikroorganismide roll ja m&ju lindude elukdigule veel selge, ent mitmed
mikroorganismid voivad méngida seni arvatust méirgatavalt suuremat rolli lindude kohasuse
kujunemisel ja sigimiskditumise evolutsioonis (Burtt, 2009). Seeparast otsitakse iiha rohkem
pohjuslikke seoseid mikroorganismide mdju ja lindude sigimiskéitumise (Ruiz-de-Castafieda
et al., 2011a; Martin-Vivaldi et al., 2009), kaitsemehhanismide tekke (Shawkey et al., 2003;
Reneerkens et al., 2008) ja sulestiku karakteristikute kujunemise vahel (Burtt ja Ichida, 2004;
Shawkey et al., 2007). Et enamik uuringuid on esmakordsed, siis napib vordlusandmeid ning
mikroobide mdjud lindude elukdigule on oletuslikud. Samuti baseeruvad enamik artikleid
korrelatiivsetel uuringutel, seevastu eksperimentaalsetest uuringutest, mis oleksid voimelised
toestama pohjuslikke seoseid, on seni puudus.

Enim uuringuid ning katseid on 14bi viidud varvuliste (Passeriformes) seltsi esindajatega:
rasvatihane (Parus major), sinitihane (Cyanistes caeruleus), suitsupadasuke (Hirundo rustica),
harilik kuldnokk (Sturnus vulgaris), koduvarblane (Passer domesticus), kuid samas pole
tahelepanuta jadnud ka arktilised linnuliigid, kellel vGiksid keskkonnast tulenevalt olla tdiesti
teistsugused mikroobikooslused, kui seda on pehmemas kliimas elavatel liikidel (Shawkey et
al., 2006). Palju katseid on tehtud ka kodulindudega, kuid antud t66 keskendub looduses
esinevatele liikidele. Siiski on uurimuses kasutatud ka vordlusi ning andmeid kodulindude

mikroobikoosluste kohta, kui vastav teave vabaltelavate lindude kohta puudub.



Selle t66 eesmérgiks on anda iilevaade lindude sulestiku mikroorganismidest, sulgede
mikroobikooslusi kujundavatest teguritest ja voimalikest mdjudest lindudele. Vaatluse all on
sulestikku asustavad bakterid ja seened, kdige laialdasemalt késitletakse neist baktereid.
Mikroobikooslusi kujundavatest teguritest tuleb to6s juttu elupaiga ning kliimatingimuste
(Saag et al., 2011a; Burtt ja Ichida, 2004), linnu soo (Lucas et al., 2005; Saag et al., 2011b),
koloonialise eluviisi (Mgller et al., 2009) ning rande (Bisson et al., 2007; Bisson et al., 2009)
ja toitumise (Burtt ja Ichida, 1999) mojust sulestiku mikroobikoosluste kujunemisele.Vihem
oluline pole ka mikroobide moju lindudele, millest t66s kajastatakse moju sigimisedukusele ja
sulgede vérvuse kujunemisele (Burtt ja Ichida, 2004; Shawkey et al., 2007; Gunderson et al.,
2009). Samuti olen vélja toonud seoseid erinevate uurimusartiklite vahel, piitides luua

tervikpilti lindude sulestiku mikroobikooslusest ning selle rollist lindude elukdigule.



2. SULESTIKU MIKROOBIKOOSLUS

Lindude eksogeense ehk vilise (siia ei kuulu seedesiisteemis ning viljaheidetes leiduvad
mikroskoopilised organismid) mikroobikoosluse kujundavad peamiselt bakterid, seened ja
protistid, kes elavad lindude sulgedel ja kehal, koloniseerides erinevaid elupaiganisse.
Sulestiku mikroobide kooslused voivad erinevate linnuliikide vahel ning isegi liigisiseselt olla
viga mitmekesised, kuna mikroobistik sdltub lindude elupaigast (Burtt ja Ichida, 1999;

Bisson et al., 2009, Ruiz-de-Castaneda et al., 2011a; Saag et al., 2011a), toitumistiiiibist
(Burtt & Ichida 1999), linnu soost (Saag et al., 2011b), rannetest (Bisson et al., 2009),
kliimast (Burtt ja Ichida, 2004; Shawkey et al., 2006; Bisson et al., 2007; Peele et al., 2008) ja
sugemiskaitumisest (Soler et al., 2012). Lindude eksogeenset mikroobistikku jaotatakse
peamiselt kaheks: paljudel liikidel levinud mikroorganismid ning keskkonna- voi
liigispetsiifilised mikroorganismid (Shawkey et al., 2006). Paljudel linnuliikidel elavaid
mikroorganisme nimetatakse ka monikord ,,normaalseks mikroobikoosluseks (Shawkey et
al., 2006), sest neid leidub véga erinevatel linnuliikidel, hoolimata sellest, et nad asuvad
taksonoomiliselt liksteisest kaugel voi elavad varieeruvates keskkonnatingimustes. Naiteks,
Czeczuga et al. (2004) uurisid 48 linnuliigi sulgi ning leidsid, et viburseen (Chytridiomycota)
Rhizophydium keratinophilum kasvas mitmetel eri seltsidesse kuuluvate linnuliikide sulgedel
(nt varvulistel (Passeriformes), haukalistel (Accipitriformes) ja kanalistel (Galliformes)), kelle
elupaigad ning toiduobjektid on véga erinevad. Lisaks on sulgilagundavaid ehk
keratinoliiiitilisi baktereid leitud nii véarvuliste, kanaliste, haneliste (Anseriformes), tuviliste
(Columbiformes), rahniliste (Piciformes) ning kurvitsaliste (Charadriiformes) sulestikest
(Burtt, 2009). Samuti voib mikroorganisme klassifitseerida nende moju jérgi
peremeesorganismile — siimbiondid (Ruiz-Rodriguez et al., 2009), kommensalistid
(Goodenough ja Stallwood, 2009), oportunistlikud voi obligatoorsed patogeenid (Fudge,
2001); vai eluviisi alusel — kinnitunud ja vabaltelavad mikroobid (Saag et al., 2011; Lucas et
al., 2005).



2.1. Bakterid
Bakterid on linnu sulestikes kdige enam levinud mikroorganismid. Hoolimata sellest, et
sulestik on iisna kuiv ja toitainetevaene kasvukeskkond ning linnud kasutavad sulestiku
korrashoiuks paranipunidirme 0li, milles leidub antibakteriaalseid aineid, mis voivad mojutada
bakterite kasvu ning paljunemist (Soler et al., 2008; Bisson et al., 2009), on sulestikus
elutsevate bakterite mitmekesisus suur (Goodenough ja Stallwood, 2009; Shawkey et al.,
2006; Shawkey et al., 2005a). Seega voib arvata, et sulestik pakub iisna stabiilset
elukeskkonda ning sobivaid toiduallikaid, milleks vdivad olla nii teised bakterid,

uropiigiaalndre orgaanilised ained voi muud sulgedel leiduvad orgaanilised v3i anorgaanilised

tthendid (Shawkey et al., 2005a).

Bisson et al. (2007) niitasid oma uurimustods, et igal linnul on individuaalne mikroobide
kooslus, mis erineb just bakterite liigilise koosseisu poolest. Uldiselt domineerivad sulestikus
Pseudomonas bakteriperekonna esindajad, ent sulgede mikroobikooslus on tugevalt mdjutatud
ka timbritsevast keskkonnast, kliimast ning randest (Bisson et al., 2007). Lisaks tuvastas
uurimisgrupp, et elupaiga valik mdjutas bakterite kooslust enam kui geograafiline asukoht:

niiskemates elupaikades elavatel lindudel tuvastati kdige varieeruvamad bakterikooslused.

Bakterite jaotus linnu kehapiirkondades on varieeruv, soltudes suures osas linnu
toitumistiitibist (Burtt ja Ichida, 1999). Nimelt leiti mitmete linnuliikide ventraalsetelt
sulgedelt enam baktereid, kui dorsaalsetelt. Erinevus ventraalsete ning dorsaalsete sulgede
bakterite arvukuses tuleneb ilmselt lindude toitumisest — maastoituvate lindude ventraalsed
suled satuvad maapinnaga rohkem kontakti ning seetottu voib neil sulgedel olla rohkem
baktereid kui selgmistel sulgedel (Burtt ja Ichida, 1999). Ka Saag et al. (2012) tuvastasid, et
lindude eri kehapiirkondade bakterite arvukused varieeruvad erinevalt Burtt ja Ichida (1999)
uuringust, kus leiti, et dorsaalsetel sulgedel on enam baktereid kui ventraalsetel. Kahe uuringu
vastukdivus voib tulla asjaoludest, et Burtt ja Ichida uurisid ainult sulgilagundavaid baktereid,
mis moodustavad suhteliselt vdikese osa kogu mikroobidest ning Saag et al. uurisid pigem

linnu kogu mikroobset kooslust tervikuna.

Téheldatud on ka bakterite ebaiihtlast jaotumist iiksikutel sulgedel. Muza et al., 2000 leidsid,
et kattesulgede distaalsetel struktuuridel leidub rohkem baktereid kui kehapoolsetel ehk
proksimaalsetel osadel. llmselt tuleneb kahe piirkonna bakterite arvukuse erinevus sellest, et
distaalne osa sulest puutub rohkem kokku maapinna, dhukeskkonna voi taimedega ning seega

koguneb sule tipuosale rohkem baktereid. Samas on sule distaalsed struktuurid bakterite



kasvuks ebasobivamad, sest sealne temperatuur on kdikuvam ning ultraviolettkiirguse moju
tugevam (Muza et al. 2000). Seetottu on paljud sule distaalselt osalt leitud bakterid (néiteks
Bacillus perekonna esindajad) moodustanud spoorid, et taluda ebasobivatest

keskkonnatingimustest pohjustatud stressi.

Teised uuringud mikroobide koosluste kohta tdestavad suurt varieeruvust nii linnuliigi siseselt
kui liikide vahel (Goodenough ja Stallwood, 2009; Shawkey, et al., 2006). Sulestiku
mikroobikoosluse varieeruvust nditasid Saag et al. (2011b), uurides suluspesitsejate
rasvatihase (Parus major) ja must-karbsenédpi (Ficedula hypoleuca) populatsioone samal
uurimisalal. Nende kahe liigi pesapaiga eelistused on sarnased, kuid rasvatihaste sulgedel oli
korgem mikroobide arvukus kui must-kirbsenépil, mistdttu voib arvata, et sulestiku
mikroobistik ei sdltu ainult elu- ja pesapaiga valikust. Kuna tihane teeb pesa peamiselt
loomakarvadest ja samblast (Goodenough ja Stallwood, 2009), kédrbsendpp seevastu kasutab
peaaegu alati mannikoore ebemeid ning rohukorsi, siis voivad erinevused bakterite arvukuses

ning mitmekesisuses tulla pesamaterjali erinevusest (Saag et al., 2011b).

Nii Lucas et al. (2005) kui ka Saag et al. (2011a) on sulestiku baktereid klassifitseerinud
nende eluviisi alusel kinnitunud ning vabaltelavateks bakteriteks. Kinnitunud bakterid
seonduvad sulestruktuuridele biokile abil ning seega on nad vihem tundlikud keskkonna voi
linnu kéditumise muutustele (Lucas et al., 2005; Saag et al., 2011a). limselt on kinnitunud
bakterite ndol tegemist linnule kahjulikult mdjuvate mikroorganismidega, sest Saag et al.
(2011a) leidsid sigimisperioodil emaslinnu kehamassi ning kinnitunud bakterite rohkuse vahel
negatiivse seose. Seda selleparast, et kinnitunud bakterid vdivad lagundada sulgede keratiini
ning mojutada seeldbi linnu elukdiku (Saag et al., 2011a). Kuna vabaltelavate bakterite ning
emaslinnu kehamassi vahel leidsid Saag et al. (2011a) positiivse seoses, vOib arvata, et

vabaltelavad bakterid ei mdju linnule negatiivselt.

Kuigi tdnane mikrobioloogia on Kiiresti arenev teadus, pole bakterite identifitseerimine siiski
véga lihtne. Traditsioonilisi kultuurides kasvatamise meetodeid alati kasutada ei saa, sest
looduslike tiivede kasvatamine laboris pole voimalik, kuna paljude mikroobide optimaalsed
kasvutingimused pole teada (Shawkey et al., 2005a). Seega pole ka lindude sulestiku
bakteriliikide kohta palju teada. Siiski voib vilja tuua teatud bakterite hdimkonnad,

perekonnad ja liigid, mis on lindudel laialdasemalt levinud.



Enamik sulestiku bakteritest kuuluvad hdimkondadesse Firmicutes ning proteobakterid
(Proteobacteria), tapsemalt klassidesse gammaproteobakterid (Gammaproteobacteria),
beetaproteobakterid (Betaproteobacteria) (Shawkey et al., 2006; Shawkey et al., 2004).

Gammaproteobakterid on tiitipilised gram-negatiivsed bakterid, kelle hulgas voib leida
mitmeid patogeene (Fudge, 2001). Kdige levinum perekond sellest taksonist on
pseudomonaadid (Pseudomonas), kelle enim identifitseeritud esindajad on Pseudomonas
fluorecens ja P. putida (Goodenough ja Stallwood, 2009). Veel on leitud sulgedelt perekondi
Aeromonas, Acinetobacter, Shigella, Escherichia, Xanthomonas, Enterobacter ja Serratia.
(Bisson et al., 2007)

Beetaproteobakterid on samuti gram-negatiivsed, acroobid voi fakultatiivsed anaeroobid
(Garrity et al., 2005). Lindudel levinud perekonnad on Burkholderia ja Janthinobacterium
(Shawkey et al., 2005a). Firmicutes hoimkonna esindajad on enamasti gram-positiivsed,
endospoore moodustavad bakterid (Garrity et al., 2009). Lindudelt on leitud perekondi
Staphylococcus, Enterococcus, Paenibacillus ning mitmeid Bacilluse liike (Shawkey et al.,
2005a; Goodenough ja Stallwood, 2009). Tahelepanuvéirsed on Bacillus licheniformis, B.
pumilus, B. megaterium, kuna in vitro katsetes on nendel bakteritel leitud kdige enam
keratinoliiitilist aktiivsust (Burtt, et al., 1999), mis tdhendab, et nimetatud bakteriliigid on

voimelised lagundama sulgede keratiini.

2.1.1. Kasulikud ja neutraalsed bakterid
Enamik sulestiku mikroobidest on peremeesorganismile kahjutud ning ei pohjusta oma
elukdiguga haigusi ega riku sulestiku konditsiooni. Sellist seost peremehe ning vastavate
bakterite vahel saab vaadelda kui kommensalistlikku kooseluvormi, kus vaid bakteril on
vastavast suhtest kasu. Normaalne mikroobistik on bakterite kooslus, mis on iseloomulik

paljudele erinevate linnuliikidele (Shawkey et al., 2006).

Terve linnu mikroobikoosluses domineerivad gram-positiivsed bakterid (Fudge, 2001). Gram-
negatiivsed bakterid on sageli, ent mitte alati, oportunistlikud patogeenid (Fudge, 2001). Kui
peremeesorganismi elutegevus vai -kvaliteet on mingil moel héiritud, nditeks
immuunsiisteemi mittefunktsioneerimise, alatoitumuse vai haiguse tottu, muutuvad

kommensaalsed mikroorganismid oportunistlikeks patogeenideks (Fudge, 2001).



Nagu ka inimese normaalses mikroobikoosluses on oluline roll siimbiontsetel bakteritel, kes
oma kiilluse voi teatud antimikroobsete ainevahetusproduktidega patogeenide kasvu
inhibeerivad (Neish, 2009), on ka lindude sulestikus mikroobe, kelle olemasolu voib olla
oluline haiguste v6i muude kahjulike mojude dra hoidmiseks (Soler et al., 2010). Lindude
nahalt voib leida ka inimese normaalsesse mikroobikooslusesse kuuluvaid liike nagu
Staphylococcus epidermis, Streptococcus perekonna esindajad ning Corynebacterium
perekonna esindajad (Fudge, 2001). Tavalised lindude normaalse mikroobide koosluse
moodustajad on Lactobacillus, Staphlycoccus, Streptococcus, Bacillus, Corynebacterium
perekonnad (Reavill, 1996), siiski vdivad osad nendest bakteritest osutuda oportunistlikeks

patogeenideks ning pohjustada haigusi (Fudge, 2001).

2.1.2. Kahjulikud ja patogeensed bakterid
Kuigi enamik sulestiku mikroobidest ndivad olevat peremeesorganismile kahjutud, siis leidub
ka mitmeid selliseid baktereid, mis pdhjustavad haigusi, vdivad rikkuda sulestiku konditsiooni

vOi olla isegi surmavad.

Uheks selliseks kahjulike bakterite grupiks on sulgilagundavad bakterid. Tegemist on
poliifiileetilise rithmaga, mida tihendab vdime lagundada sulgi (Onifade et al. 1998). Enamik
kertinoltiitilistest bakteritest kuulub Bacillus perekonda, kellest enim uuritud on
B.licheniformis e esinemine sulgedel (Burtt ja Ichida, 1999; Shawkey et al., 2003; Whitaker
et al., 2005). Sulgede lagundamine pole mikroorganismide hulgas kuigi levinud, sest suled
koosnevad peamisel B-keratiinist, mis moodustab stabiilseid ning vastupidavaid B-struktuure,
mida nimetatakse B-lehtedeks. Lisaks on B-keratiinis palju disulfiid- ja vesiniksildu ning
hiidrofoobseid sidemeid, mis keratiini utiliseerimise veelgi keerulisemaks muudavad (Gupta

ja Ramnani, 2006).

Keratinaasi tootvaid baktereid on leitud nii mullast (Bach et al., 2010) kui ka sulestikest
(Burtt ja Ichida 1999, Gunderson et al., 2008). Burtt ja Ichida (1999) leidsid oma uuringutes,
et sulgilagundavaid baktereid leidub rohkem veelindudel ning maapinnal toituvatel lindudel,
millest voib jareldada, et need bakterid saadakse otsesest kontaktist keskkonnaga. Nende
kogutud andmetel oli 7,4% lindude sulestikus sulgilagundavaid baktereid. Whitaker et al.
(2004) leidsid, et keratinoliititiliste bakterite, eriti aga B. licheniformis ‘e esinemissagedus voib
olla alahinnatud. Kogudes proove kaheksalt erinevalt linnuliigilt ning umbes viiesajalt
isendilt, tuvastasid nad, et keskmiselt 39% lindudest on keratinoliiiitiliste bakterite kandjad

ning vastavatest bakteriproovidest leiti B.licheniformis’t 69 protsendil. Ka uuring ida-



sinilinnul (Sialia sialis) leiduvate keratinoliiiitiliste bakterite kohta (Gunderson et al., 2009)
néitas, et sulgilagundavate bakterite hulk sulestikus on ilmselt suurem, kui eelnevad uuringud
on tuvastanud. Gunderson et al. (2009) leidsid, et 99% uuritud ida-sinilindudest kandsid
sulgedel keratinoliiiitilisi baktereid. Lahedase tulemuseni olid jdudnud Shawkey et al. (2007),

leides sulgilagundavaid baktereid 89-1 protsendil isastel ida-sinilindudel.

Burtt ja Ichida (2004) uurisid seoseid Glogeri reegli ning sulgilagundavate bakterite arvukuse
vahel laulusidriku (Melospiza melodia) sulestikus. Glogeri reegli jargi on niiskemas kliimas
elavatel lindudel tumedamad suled, kui nende kuivemas kliimas elavatel liigikaaslastel. Ka
Burtt ja Ichida tuvastasid, et laulusidriku sulestik oli niiskemates tingimustes tumedam ning
sulgedelt vois leida rohkem keratinoliiitilisi baktereid, kui heledama sulestikuga lindudelt.
Lisaks oli selline varieeruvus aastate 1dikes piisiv. Kuna bakterid kasvavad paremini
niiskemates tingimustes (Staley et al., 2009) ning tumedamad suled on lagundamisele
vastupidavamad (Goldstein et al., 2004), siis v3ib oletada, et sulevédrvuse iiheks
evolutsiooniliseks tekkepdhjusteks voivad olla sulgilagundavad bakterid. Samale jareldusele
joudsid ka Grande et al. (2004), kes uurisid erinevate linnuliikide pigmenteerunud ning
pigmentideta sulgi ja nende lagundamist keratinoliititiliste bakterite poolt. Joudes tulemusenti,
et pigmentideta suled lagundatakse kiiremini kui pigmenteerunud suled, oletasid ka nemad, et

sulgilagundavad bakterid vdivad mdjutada lindude sulgede vérvuse kujunemist.

Lisaks palju uuritud B. licheniformis ‘ele on leitud mitmeid teisi bakteriliike, kes on
voimelised sulgede keratiini lagundama. Uurides aed-karmiinleevikese (Carpodacus
mexicanus) sulgede mikroobikooslusi, identifitseeriti liikidel Kocuria rhizophila,
Pseudomonas stutzeri, P. fulva, Micrococcus nishinomyaensis, Staphylococcus epidermidis ja
Bacillus sp. ning vihesel médiral ka Staphylococcus hemolyticus, S. hominis, Enterococcus
fecalis keratinaasi tootmise voime, seega voivad ka antud bakteriliigid mojutada sulestiku

konditsiooni (Shawkey et al., 2003).

Ehkki uuringutes on leitud tdendeid keratinoliiiitiliste bakterite esinemise kohta sulgedel
(Burtt ja Ichida 1999, Shawkey et al., 2005a; Gunderson et al., 2008), pole teadlased taiesti
kindlad, kuidas ja millisel médéral need bakterid lindude sulestiku kvaliteeti mdjutada voiksid.
On pakutud teooriaid, et sulgilagundavad bakterid degradeerivad sulestikku, pohjustades
sellega termoregulatoorseid héireid (Brush, 1965; Stettenheim, 2000), vihendavad
lennuefektiivsust (Swaddle et al., 1996, Burtt ja Ichida, 1999) ning sulestiku varvuse muutusi
(Gunderson et al., 2009; Grande et al., 2004; Burtt ja Ichida, 2004). Samas kindlaid tdendeid
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pole looduses siiamaani bakteriaalse sulgede lagundamise ning lindude eluvdime vihenemise
vaheliste seoste kohta leitud. Cristol et al. (2005) kandsid kuldnokkade ning kardinalide
sulgedele B. licheniformis ‘e rakke, et uurida, millisel mééral sulgilagundav bakter voiks
sulestiku konditsiooni muuta. Ullatavalt ei tuvastanud Cristol et al. (2005), et sulestiku
seisund oleks muutunud ka peale pikemaajalist sulgilagundava B. licheniformis ‘ega
mojutamist. Samas on tdenéoline, et sulgede konditsioon ei muutunud, kuna lindudel oli
voimalik oma sulgi puhastada ning vdida uropiigiaalnddrme norega. Need tegevused vdivad
vidhendada bakterite arvukust sulestikus. Lisaks on voimalik, et sulgedele kantud bakterid ei
hakanud ebasobivate keskkonnatingimuste tottu kasvama, vaid moodustasid inaktiivseid

spoore ning seega ei avaldunud nende sulgilagundav mdju.

Samas leidsid Gunderson et al. (2009), et sulgilagundavad bakterid on ida-sinilindude
sulestikus aktiivsed ning vdivad mojutada sulestiku varvuse kujunemist ning ka emaslindude
kehamassi, mis lubab arvata, et ilmselt on keratinoliiiitilistel bakteritel siiski teatav mdju linnu

elukadigule.

Jargmisel lehekiiljel on tabelina kokku voetud sulgedelt ning mullakeskkonnast leitud

keratinoluitilised bakterid.

11



Tabel 1. Sulgedelt ja mullast leitud keratinoliiiitilised bakterid

Bakter Leiukoht Allikas

B. licheniformis linnu sulestik Burtt ja Ichida, 1999;
Whitaker et al., 2005

muld Lucas et al., 2003
B. subtilis linnu sulestik Burtt ja Ichida, 1999;
Whitaker et al., 2005

muld Bach et al., 2011
B. pumilus linnu sulestik Burtt ja Ichida, 1999;

B. cereus muld Bach et al., 2011
Staphylococcus epidermis linnu sulestik Shawkey et al., 2003
S.hominis linnu sulestik Shawkey et al., 2003
S. hemolyticus linnu sulestik Shawkey et al., 2003
Enterococcus faecalis linnu sulestik Shawkey et al., 2003
Kocuria rosea linnu sulestik Shawkey et al., 2003
K. rhizophila linnu sulestik Shawkey et al., 2003
Pseudomonas stutzeri linnu sulestik Shawkey et al., 2003
P. fulva linnu sulestik Shawkey et al., 2003

P. fragi muld Lucas et al., 2003

Janthinobacterium lividum muld Lucas et al., 2003

Serratia marcescens muld Bach et al., 2011
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Sulgilagundavad bakterid moodustavad vaid osa linnule kahjulikest bakteritest. Lindude

sulestiku mikroobikoosluses leidub mitmeid kommensaalseid baktereid, mis linnu

immuunsiisteemi norgenemise voi bakteri elutsiiklile soodsate keskkonnamdjude tottu voivad

muutuda patogeenseteks ning pohjustada mitmeid haigusi (Fudge, 2001).

Enamik lindude haigustekitajatest on gram-negatiivsed bakterid, mis kuuluvad
gammaproteobakterite (Gammaproteobacteria) klassi. Gammaproteobakterite hulgas on
mitmeid oportunistlikke patogeene, mis vdivad pdhjustada haigusi (Fudge, 2001; Friend ja
Franson, 1999) ning keda on leitud ka lindude sulgedelt (Shawkey et al., 2005a; Shawkey ja
Hill, 2004; Goodenough ja Stallwood, 2009). Tabelis loetletud bakterite liigid ja perekonnad
on oportunistlikud patogeenid ning vdivad linnu ndrgenenud immuunsuse korral pohjustada
erinevaid haiguslikke seisundeid, iihtlasi on neid leitud erinevate uuringute kdigus lindude

sulestikest voi pesadest (Shawkey et al., 2005a; Goodenough ja Stallwood, 2009).
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Tabel 2. Sulestikust leitud oportunistlike bakterite voimalikud mojud linnule

Kahjulik bakter

Moju linnule

Allikas

Acinetobacter sp.

kohulahtisus

hingamisteede haigused

Reavill, 1996

Shawkey et al., 2005a;

Pseudomonas aeruginosa

iilemiste hingamisteede

haigused

Fudge, 2001
Reavill, 1996

Shawkey et al., 2005a;

Aeromonas sp.

infektsioonid

Fudge, 2001

Goodenough ja Stallwood,

2009
Escherichia coli hepatiit Reavill, 1996
kopsupdletik Goodenough ja Stallwood,

2009

Staphylococcus sp.

dermatiitne nahapdletik

veremiirgitus

Friend ja Franson, 1999
Reavill, 1996
Fudge, 2001

Goodenough ja Stallwood,
2009

Streptococcus sp.

infektsioonid

Fudge, 2001

Shawkey et al., 2005a;




2.2.  Seened
Sulestiku miikoflooraks voib nimetada koiki sulgedel leiduvaid seeni. Miikofloorat on
vorreldes bakterite kooslustega viahem uuritud, ent nende tihtsus sulgede mikroobikoosluse
moodustamisel ei pruugi olla sugugi viiksem. Seened, nagu ka bakterid, voivad sulestiku
konditsiooni rikkuda, omades keratinoliiiitilist aktiivsust (Shawkey et al., 2003) voi
pohjustades infektsioone (Pinowski et al., 1994; Chege et al., 2013; Friend ja Franson, 1999).
Mitmed seeneliigid voivad pdhjustada infektsioone voi olla patogeensed ja seeparast on nende
esinemist uuritud ka lindude pesades (Goodenough ja Stallwood, 2010). Linnud kasutavad
sulgi pesamaterjalis ning seened voivad kanduda vanematelt poegadele (vertikaalne
transmissioon), seega voivad linnu sulestiku seened mdjutada pesas leiduvate seente kooslust
ja linnupoegade mikroobikooslusi, mis omakorda vdiks seletada haiguste ning infektsioonide

paritolu noorlindudel.

Paraku on enamik uuringuid sulgedel leiduvate seente kohta tehtud kodulindudel ja
keskendunud levinud seenhaiguste uurimisele voi sulgede toostusliku lagundamise tarbeks,
mis ei anna aga {ilevaadet vabaltelavate lindude miikofloorast. Kodulindudega 14bi viidud
uuringute (Efuntoye ja Fashanu, 2001; Mandeel et al., 2009) tulemused néitavad, et suur osa
miikofloorast jaotub kahte gruppi: keratinoliiiitilised ja patogeensed seened. Sageli pole piirid
nende kahe jaotuse vahel selged, nditeks sulgilagundava voimega Microsporum gallinae
(Shawkey et al., 2003) voib olla ka haigustekitaja, pohjustades lindudel naha seenhaigusi
(Friend ja Franson, 1999).

Efuntoye ja Fashanu (2001) leidsid Nigeeria kodulindudelt (kanad, pardid, kalkunid, tuvid) 15
seeneliiki perekondadest Chrysosporium, Trichophyton, Microsporum, Aspergillus,
Fusarium, Mucor, Rhizopus, Penicillium ja Trichoderma. Antud uuringus olid enim
isoleeritud seened Microsporum gypseum ja Chrysosporium keratinophilum, mis tuvastati

kolmandikul uuritud kodulindudel.

Mandeel et al. (2009) uurisid Bahraini kodulinde (nende hulgas samuti kanu, tuvisid, parte)
ning tuvastasid sulgedel 11 liiki keratinoliiiitilisi seeni. Sarnaselt Efuntoye ja Fashanu (2001)
uuringule olid kdige levinumad seeneperekonnad Chrysosporium, Trichophyton,
Arthroderma, Scopulariopsis ja Sepedonium. Neist kdige levinum liik oli C. keratinophilum,

keda isoleeriti rohkem kui pooltest uuritud isenditest.

Vabalt elavate lindude uuringute tulemused néivad {ihtivat eelneva kahe uurimusega.

Deshmukh (2004) uuris India linnades elavate tuvide sulestikke ning leidis sulgedel 10 liiki
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seeni perekondadest Chrysosporium, Microsporum, Malbranchea, Myriodontium,

Trichophyton, neist kdige levinum oli seeneliik Chrysosporium indicum (24-1 % isenditel).

Vorreldes eelnevaid t6id Hubaleki (1978) uuringuga sulestiku miikofloora kohta, on
tulemused varieeruvamad. Ka Hubalek tuvastas sulgedel seeneperekondi Chrysosporium,
Mucor, Aspergillus, Penicillum, Rhizopus, Athroderma nagu eelpool mainitud uuringutes leiti,
ent protsentuaalselt olid leiud erinevad. Kui Efuntoye ja Fashanu (2001) ja Mandeel et al.
(2009) néitasid, et Chrysosporium oli iiks levinumaid perekondi sulgedel, siis Hubaleki
andmetel oli sama seeneperekonna téhtsus kogu sulestiku miikofloora moodustamisel
viiksem. Erinevused uuringute vahel voiksid tulla sellest, et vabalt elavate ja kodulindude
mikroobikooslused ongi teatud méairal erinevad, ent ilmselt on mdju ka metoodikal ning
vahenditel, mida vastavate uuringute 1dbiviimiseks kasutati, sest uuringute toimumiste ajaline

vahe oli lisna suur.

2.2.1. Keratinoliiiitlised seened
Sarnaselt sulgilagundavatele bakteritele on ka keratinoliiiitilised seened voimelised
lagundama sulgede B-keratiini ning seega vihendama linnu kohasust (Goodenough ja
Stallwood, 2009). Kuna sulgilagundavad bakterid vdivad kahjustada sulestiku konditsiooni ja
seeldbi pohjustada muutusi linnu lennuefektiivsuses (Swaddle et al., 1996, Burtt ja Ichida,
1999), termoregulatoorseid héireid (Stettenheim, 2000) vo1 sulestiku varvuse muutusi
(Gunderson et al., 2009; Grande et al., 2004; Burtt ja Ichida, 2004), on tdenéoline, et

keratinoliiiitilistel seentel on linnu elukéigule sarnane mdju

Keratinoliiiitilised seened on sageli levinud mullas, kus toimub keratiinirikka orgaanika
(loomade karvad, lindude suled, nahad, kiitinised) lagundamine (Moallaei et al., 2006;
Kacinova et al., 2013). Mullakeskkonnast leitud keratinoliiiitilisi seeni on tuvastatud ka
sulestikes, niiteks sulgilagundavaid seeneperekondi Chrysosporium, Athroderma,
Microsporum, Trichophyton on leitud nii mullast (Moallaei et al., 2006; Kacinova et al.,
2013) kui ka lindude sulgedelt (Mandeel et al., 2009; Deshmukh, 2004; Hubalek, 1978),
mistottu voib arvata, et linnud saavad keratinoliiiitilised mikroobid kokkupuudetest
mullakeskkonnaga. Eelnevat kinnitab ka Mandeel et al. (2009) uurimus, milles leiti, et
maapinnal elavatel lindudel on rohkem sulgilagundavaid seeni (5,3 seeneliiki linnu kohta) kui
teistel lindudel (3,0 seeneliiki linnu kohta).
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2.2.2. Patogeensed seened
Lisaks keratinoliiiitilistele seentele moodustavad suure osa lindude miikofloorast patogeensed
seened, mis voivad pohjustada mitmesuguseid haigusi ja infektsioone. Seente poolt
pohjustatud haigus on nditeks lindude aspergilloos, mis esineb nii vabalt kui ka vangistuses
elavatel lindudel (Chege et al., 2013). Aspergilloosi pohjustavad kerahalliku (Aspergillus)
liigid Aspergillus flavus ja A. fumigatus kottseente (Ascomycota) hdimkonnast (Friend ja
Franson, 1999), millest kdige tavalisem aspergilloosi tekitaja on oportunistlik patogeen A.
fumigatus (Chege et al., 2013). Seeneeoste sissehingamisel tekivad lindudel kopsupdletik
(Chege et al., 2013) vdi muud hingamisteede haigused (Friend ja Franson, 1999). Kuna
Aspergillus perekonna esindajaid on leitud kasvamas lindude sulgedel (Hubalek, 1978;
Efuntoye ja Fashanu, 2001), v0ib arvata, et organismi immuunsiisteemi norgenemisel voi
sobivatel keskkonnatingimustel vdivad need samad sulestikus leiduvad patogeensed seened

pohjustada lindudel infektsioone.

Teiseks laialt levinud seenhaiguseks on Candida albicans poolt pdhjustatud kandidoos, mis
peamiselt nakatab mune ja poegi ning pohjustab nende hukkumise (Pinowski et al., 1994).
Pinowski et al. (1994) uurisid kodu- (Passer domesticus) ja pdldvarblase (Passer montanus)
embriiote voi siis koorunud poegade suremust ning leidsid, et bakterite ja seente rohkus
munadel méangis olulist rolli embriiote hukkumisel — umbes 30 % koduvarblase ja 25 %
podldvarblase munadest nakatus ning hukkus. Samuti hukkus 25-30 % koorunud poegadest
(Pinowski et al., 1994). Kuna C. albicansi on leitud ka lindudel sulestikust (Hubalek, 1978),
on voimalik, et tdiskasvanud linnud nakatavad mune ning koorunud poegi, pohjustades nende
hukkumise. Kandidoosi esineb ka tdiskasvanud lindudel ning tavaliselt avaldub haigus

seedeelundkonna infektsioonidena (Friend ja Franson, 1999).

Lisaks on lindude sulestikest (Mandeel et al., 2009; Deshmukh, 2004; Hubalek, 1978) ja
pesadest (Goodenough ja Stallwood, 2010) leitud perekondadesse Microsporum ja
Trichophyton kuuluvaid liike, mis on tuntud nahainfektsioonide pdhjustajad nii vabaltelavatel
kui kodulindudel (Friend ja Franson, 1999). Neist Microsporum gallinae ja Trichophyton
gallinae on koikjal maailmas levinud ja tuntuimad lindude nahapatogeenid (Friend ja

Franson, 1999).
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3. SULESTIKU MIKROOBIKOOSLUST KUJUNDAVAD TEGURID

3.1. Elupaiga ja toitumistiiiibi mdju

Sulestiku mikroobikoosluse kujunemine soltub suures osas linnu elupaigast (Burtt ja Ichida,
1999; Bisson et al., 2007; Saag et al., 2011a), eriti elupaiga mullakooslusest, kuna muld voib
olla oluline sulestikubakterite, sealhulgas sulgilagundavate bakterite (Lucas et al., 2003),
allikas (Burtt ja Ichida 1999, Shawkey et al., 2005a).

Uurides rasvatihase sulestiku bakterikooslust, leidsid Saag et al. (2011a), et ka viikesel
geograafilisel alal eri biotoopides pesitsevate isendite sulestiku bakterikooslused erinevad.

Lehtmetsas pesitsevatel rasvatihastel oli bakterite arvukus suurem, samas okasmetsas elavate
tihaste sulestiku bakterikooslus oli liigirikkam vorreldes lehtmetsa tihaste sulestiku
bakterikooslusega.

Ka Bisson et al. (2007) leidsid, et elupaiga keskkonnatingimused mojutavad sulestiku
mikroobikooslusi. Punasaba-séélik (Setophaga ruticilla) voib elada erinevates biotoopides: nii
niisketes mangroovimetsades kui kuivades pdosastikes. Uurides punasaba-saéliku sulestikku,
leiti, et kahes eri biotoobis elavatel lindudel on sulgedel erinevad mikroobide kooslused.
Niiskemaid elupaiku eelistavatel lindudel leiti sulestikus rohkem taimedelt périt baktereid.
Kui Burtt ja Ichida (1999) leidsid oma uuringus, et kokkupuude mullaga voib olla iiks
olulisemaid tegureid linnu sulestiku mikroobikoosluste kujundamisel, siis Bisson et al. (2007)
leidsid, et muld ei pruugi olla kdige olulisem mikroobikooslusi mdjutav faktor. Nimelt uurisid
nad eelpool nimetatud biotoopide muldade mikrooobikooslusi ning vordlesid neid proove
sulestikest voetud proovidega. Erinevused mulla ning sulestike mikroobikoosluste vahel olid
suured. Eriti spetsiifiliselt vaatlesid nad ventraalsete sulgede mikroobistikku ning leidsid, et
ventraalsete sulgede ning mulla mikroobikoosluste vahelised erinevused olid isegi suuremad
kui mulla ja muudelt kehaosadelt voetud proovide erinevused. See tulemus lubab arvata, et
lisaks mullale mojutavad sulgede mikroobikooslusi ka mingid muud faktorid. Samas ei saa
tahelepanuta jatta fakti, et punasaba-sddlik on putuktoiduline lind (Sherry ja Holmes, 1997),
puutudes vihe kokku mullakeskkonnaga, mistdttu voibki tema ventraalsete sulgede

mikroobistik tugevasti erineda mulla mikroobikooslustest.

Sulestiku mikroobikooslust vdib mdjutada ka linnu toitumistiiiip, kuna sellest sdltub, kui palju
puutub lind kokku erinevate substraatidega. Burtt ja Ichida (1999) leidsid, et maastoituvatel ja
veelindudel on rohkem baktereid, kui dhus- ja vorastikes toituvatel lindudel. Selline erinevus

vOib tuleneda sellest, et bakterite arvukus on suurem maapinnal ja vee ldheduses ning suur osa
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bakteritest saadakse otseset kontaktist keskkonnaga. Kuna mullast on leitud ka mitmeid
sulgilagundavaid baktereid (Lucas et al., 2003), voib linnu kokkupuude mullakeskkonnaga
mdjutada sulestiku mikroobikooslust. Samas kokkupuude mullaga sdltub suuresti linnu
toitumistiiiibist, kuna sellest oleneb, kui palju aega lind maapinnal viibib ehk kui palju lind
mullakeskkonnaga ning mullas leiduvate bakteritega kontakti satub. Seega voib toitumistiiiip
mdjutada nii mikroobide rohkust kui ka liigilist koosseisu sulgedel. Burtt ja Ichida (1999)
leidsid, et maapinnal toituvatel lindudel on sulgedel rohkem sulgilagundavaid baktereid kui
ohustoitujatel. Lucas et al. (2005) leidsid maapinnal toituva kuldnoka sulgedel rohkem
bakteriliike, kui Saag et al. (2011b) puude vdrastikes toituval rasvatihasel ning must-
kérbsendpil. Samas vdivad kuldnoka ning rasvatihase mikroobikoosluste erinevused olla
pohjustatud pelgalt sellest, et kuldnokk on kehamddtmetelt ning massilt suurem lind kui

rasvatihane ning seetdttu vaib kuldnoka sulestikus olla ka rohkem baktereid.

3.2.  Geograafilise asupaiga ja kliima mdju

Geograafilise asupaiga kliima- ja keskkonnatingimused mojutavad bakterite kasvu ning
kujundavad seega linnu sulestiku mikroobikooslusi (Bisson et al., 2007). Bisson et al. (2007)
uurisid niiskes ja kuivas biotoobis elavate punasaba-saalikute sulestiku mikroobikooslusi ning
mulla mikroobikooslusi kahes klimaatiliselt erinevas geograafilises asupaigas (Marylandis ja
Jamaical). Uurimuse tulemused niitasid, et Jamaica ning Marylandi lindude sulestike
mikroobide kooslused olid erinevad, millest voib oletada, et sulgede mikroobikoosluste
kujunemine soltub biogeograafilisest regioonist. Samas tidheldasid teadlased, et geograafilisest
asukohast olulisem mikroobistikku muutev tegur v3ib olla biotoop (vaata 3.1.) ning tdpsemalt
biotoobis valitsevad niiskustingimused. Kuna niisked keskkonnatingimused soodustavad
bakterite kasvu (Ruiz-de-Castafieda et al., 2011), siis on ilmselt ka niiskemates tingimustes
elavatel lindudel sulestikus rohkem mikroobe. Sarnaselt Bisson et al. (2007) uurisid ka Burtt
ja Ichida (2004) kahes klimaatiliselt erinevas asupaigas lindude sulestikke. Nimetatud
uurimuses vorreldi kuivemas Arizonas ja niiskemas Washingtonis elavate laulusidrikute
(Melospiza melodia) mikroobikooslusi ning leiti, et niiskemas keskkonnas elavatel
laulusidrikutel leidus sulestikus rohkem sulgilagundavaid baktereid. Ehkki erinevused kahe
asupaiga isendite mikroobikooslustes ei olnud suured, olid need mitme aasta 15ikes piisivad.
Burtt ja Ichida (2004) uurimuse edasiarendusena vaatlesid Peele et al. (2008) soosidrikute
(Melospiza georgiana) sulestiku mikroobikoosluse erinevusi kahes asupaigas, kus valitsesid

samasugused niiskustingimused, kuid elukohad erinesid keskkonna soolsuse poolest. Kuna
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sulgilagundavad bakterid nagu Bacillus sp. on halotolerantsed (Garrity et al., 2009), annab see
neile kasvueelise soola vihem taluvate bakterite ees. Kdrgema soolsusega asukohas leiti 82-I
% soosidrikutel sulestikus sulgilagundavaid baktereid, vihema soolsusega keskkonnas leidus
sulgilagundavaid baktereid vaid 40-1 % uuritud lindudest. Kogu bakterite arvukus oli samuti
suurem kdrgema soolsusega elupaigas, kuid see on ilmselt seletatav keskkonna korgema

iildise temperatuuriga antud piirkonnas, mis soodustab bakterite kasvu.

Ka ekstreemne elukeskkond oma spetsiifilise mikroobikooslusega voib mdjutada lindude
sulestiku mikroobikoosluse kujunemist. Shawkey et al. (2006) leidsid oma uuringus, et kahe
arktilise liigi kdabusordi (Aethia pusilla) ja tuttordi (Aethia cristatella) ning tavalise kodukana
(Gallus gallus domesticus) sulestiku mikroobide kooslustes leidub mitmeid erinevusi.
Arktiliste alklaste (Alcidae) sulgedel leiti kiillmalembeseid (psiihrofiilseid) ja halotolerantseid
Psychrobacter perekonna esindajaid, keda kodukanal ei leitud. Voib arvata, et halotolerantne
Psychrobacter esineb veelindudel, kellel on pidev kokkupuude kiilma ja soolase
ookeaniveega. Uldiselt mdjutavad sulestiku mikroobikoosluse kujunemist erinevate
keskkonnatingimusete (niiskusolud, temperatuur, soolsus) kokkulangemised, mis soodustavad

vO1 parsivad mikroorganismide elutegevust.
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3.3.  Sugudevahelised erinevused

Mitmed varvulistega (Passeriformes) tehtud uuringud on nididanud, et mikroobikoosluste
kujunemine sdltub linnu soost. Niiteks on leitud, et emaste sulestikus on oluliselt rohkem
baktereid kui isaste sulestikus (Lucas et al., 2005, Moller et al., 2009, Saag et al., 2011a).
Tavaliselt panustavad emased jarglaste iileskasvatamisse rohkem kui isased (Moller et al.,
2009). Suurem panus poegade iileskasvatamisse voib tdhendada, et emaslinnul on vihem aega
oma sulestiku hooldamiseks, mis omakorda voib suurendada sulestikus leiduvate

mikroorganismide arvukust.

Moller et al. (2009) leidsid, et suitsupdasukese (Hirundo rustica) isaslindude sulestikus on
viahem sulgilagundavaid baktereid. Mis voib tuleneda sellest, et isastel on suuremad
uropiigiaalnddrmed, mis toodavad rohkem ndret, mis voib pérssida sulgedel elavate
mikroorganismide kasvu. Samas emased suitsupddsukesed panustavad rohkem pesachitusse
(Moller et al., 2009), puutudes selle kdigus kokku mulla ning erineva taimse materjaliga, mis
voib soodustada bakterite kandumist sulgedele. Emaslinnud hauvad ning tegelevad
intensiivsemalt poegade toitmisega, mistottu puutuvad nad rohkem pesamaterjaliga kokku,
omandades sel moel enam baktereid kui isaslinnud (Meller et al., 2009). Ka Saag et al.
(2011a) leidsid rasvatihaste ning must-kérbsenéppide sulestikke uurides, et emastel on
sulgedel rohkem kinnitunud baktereid, sealhulgas sulgilagundavaid baktereid, kui isastel.
Saag et al. (2011a) pakkusid vélja, et sugudevahelised erinevused bakterite arvukuses voivad
olla tingitud emaste suuremast panusest jiarglastesse, mille tdttu puutuvad emaslinnud rohkem

kokku pinnase ning pesamaterjaliga, mis mojutavad sulestiku mikroobikoosluse kujunemist.

Uurides sinikael-partide (Anas platyrhynchos) sulgede mikroorganimide kooslusi, leidsid
Giraudeau et al. (2013), et isastel sinikael-partidel oli sulestikus rohkem sulgilagundavaid
baktereid ning ka tildine bakterite arvukus oli suurem kui emasel. Varasemate uuringute
(Mgller et al., 2009; Saag et al., 2011b) tulemused néitavad aga vastupidist tendentsi —
emaslindude sulgedelt leiti rohkem sulgilagundavaid baktereid ning iildine bakterite arvukus
oli emastel ja isastel samasugune. Giraudeau et al. (2013) erinevad tulemused voivad tuleneda
sellest, et erinevalt isastest, muutub emaste sinikael-partide uropiigiaalndarme nore keemiline
koostis sigimisperioodil (Kolattukudy et al., 1987), ning muutunud nore vdib omada
mikroobidele viiksemat mdju. Kui Meller et al. (2009) ja Saag et al. (2011b) uurisid
varvuliste sulestiku mikroobe, siis Giraudeau et al. (2013) aga haneliste (Anseriformes) seltsi
kuuluva sinikael-pardi mikroobikooslusi. Kuna Shawkey et al. (2006) on ndidanud, et

erinevatesse seltsidesse kuuluvatel lindudel on erinevad sulestiku mikroobikooslused, on
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toendoline, et lindude seltsid voivad iiksteisest erineda ka sellepoolest, kummal sugupoolel on

sulgedel rohkem baktereid.

Siiski pole isaste ning emaste lindude mikroobikooslused alati erinevad. Mitmetes uurimustes
(Lucas et al., 2005; Gunderson et al., 2009; Saag et al., 2011b) on leitud, et sigimispartnerite
sulgede mikroorganismide arvukus korreleerub emas- ning isaslindude vahel. Toenédoliselt
omandavad sigimispartnerid sarnase mikroobikoosluse horisontaalse iilekande teel, puutudes
kokku tiksteise, pesa ning poegadega (Saag et al., 2012; Kulkarni ja Heeb, 2007). Saag et al.
(2011b) leidsid, et vabaltelavate bakterite kooslused isaste ning emaste rasvatihaste kui ka
must-karpsenédppide vahel on sarnasemad, kui kinnitunud bakterite kooslused, mis voib

tuleneda sellest, et vabaltelavad bakterid kanduvad linnult linnule suurema tdendosusega.

3.4. Vanuse, sigimisetappide ja aastaaegade vahelised erinevused

Kuna aasta 16ikes muutuvad elupaiga keskkonnatingimused kui ka lindude kéditumine (néiteks
sigimis- ja rindeperioodil), on tdendoline, et ka sulestiku mikroobikooslus on linnu erinevatel
eluetappidel varieeruv. Niiteks Kilgas et al. (2012a) leidsid, et emaslindude sulestiku
bakterite arvukus soltus sigimisetapist. Tapsemalt vaadeldi lindude sulestikku kolmel erineval
sigimisperioodi etapil: enne munemist, esimese kurna tileskasvatamise ajal ning teise kurna
ileskasvatamise ajal. Kui isaste sulestiku bakterite arvukus sigimisperioodil ei muutunud, siis
emaste sulgedelt leiti kdige rohkem bakterid pesa ehitamise ajal. Nagu ka eelnevalt mainitud,
panustavad emased rohkem aega pesa ehitamisse ning puutuvad seetdttu rohkem kokku mulla
ja taimse materjaliga ning vdivad seega keskkonnast rohkem baktereid omandada. Uhtlasi
jaab emastel vidhem aega sulestiku korrastamiseks, mis voib samuti tdsta sulgedel leiduvate
bakterite arvukust. Kinnitunud bakterite hulk emaste sulestikus kasvas, kuni pesa ehitamine
oli 1petatud, samas kui sulgilagundavate bakterite liigirikkus sulestikus ei suurenenud
(Kilgas et al., 2012a). Peale pesa valmimist langeb sulestiku bakterite arvukus ilmselt
sellepérast, et emaslinnud puutuvad vihem kokku mullakeskkonnaga ning neil on piisavalt
aega oma sulestiku eest hoolt kanda. Kui aga vorrelda sulestiku bakterite arvukust esimese
ning teise kurna ajal, siis teise kurna iileskasvatamise jooksul leiti emaste sulestikust rohkem
baktereid. Kuna teine kurn munetakse tavaliselt suvel, mil niiskustingimused ning korgem
temperatuur voivad soosida bakterite kasvu (Ruiz-de-Castafieda et al., 2011a), siis voib see
olla ka pdhjus, miks hilisema kurna iileskasvatamisel ajal on emaslindude sulgedel rohkem

mikroobe.
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Kui Lucas et al. (2005) leidsid, et kurna suuruse ning emaslindude sulestikus leiduvate
vabaltelavate bakterite arvukuse vahel on positiivne seos, siis Saag et al. (2011a) vastavat
seost ei leidnud. Lucas et al. (2005) pohjendasid sulestikus leiduvate bakterite arvukuse tdusu
sellega, et emastel on suuremat kurna iiles kasvatades vihem aega oma sulestiku
korrastamiseks. Kui lindudel on rohkem poegi, kulutavad nad toiduhankimisele rohkem
ressursse (Wright et al., 1998), seega jaab vihem aega oma sulestiku eest hoolitsemiseks, mis
omakorda aga voiks suurendada mikroorganismide rohkust sulgedel. Samas Saag et al.
(2011a) pakkusid vilja, et kuna linnud reguleerivad oma kurna suurust vastavalt oma
voimekusele poegade eest hoolt kanda voi toiduobjektide kittesaadavusele (Slagsvold ja
Lifjeld, 1990), siis on vdimalik, et kvaliteetsemad isendid suudavad iiles kasvatada rohkem
poegi, ilma et see nende sulestiku bakterite arvukust suurendaks ning seelédbi linnule kuidagi

kahjulikult mojuks.

Lucas et al. (2005) tdheldasid, et noorlindudel oli sulgedel rohkem kinnitunud baktereid ning
sulgilagundavate bakterite kooslus oli liigirikkam kui tdiskasvanud lindudel. Noortel emastel
kuldnokkadel, kes kasvatasid oma esimesel sigimiskorral poegi tiksi, oli sulgedel rohkem
kinnitunud baktereid kui teistel emastel. Toendoliselt on nende noorte emaslindude sulestiku
bakterite arvukus kdrgem seetottu, et nad peavad rohkem panustama jarglaste eest
hoolitsemisse, et kompenseerida isahoole puudumist (Lucas et al., 2005). Ka Bisson et al.
(2009) leidsid, et noorlindude mikroobikooslus erines tdiskasvanud lindude
mikroobikooslusest ning tdiskasvanud linnule omane mikroobistik kujunes noortel lindudel

vilja peale esimest rannet talvitumiskohta.
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3.5.  Koloonialised eluviisi ning rinde moju

Lindudel on kolooniates elamine sageli seotud pesitsusperioodiga, mil linnud kogunevad
munema ning jarglasi kasvatama tihte kindlasse piirkonda (Hoogland ja Sherman, 1976).
Kolooniates elavatel lindudel on tdheldatud korgemat parasiitide arvukust kui tiksikeluviisiga
lindudel (Hoogland ja Sherman, 1976; Rifkin et al., 2012). Koloonias paiknevad pesad
lahestikku ning linnud puutuvad iiksteisega tihedamini kokku, mis muudab parasiitide
tilekandumise linnult linnule lihtsamaks (Hoogland ja Sherman, 1976). Sarnaselt teistele
parasiitidele vdib koloonialine eluviis soodustada ka mikroorganismide tilekannet lindude
vahel. Samuti kasutavad linnud koloonia pesi korduvalt mitme aasta valtel (Rifkin et al.,
2012), mis loob soodsad tingimused parasiitide ja mikroobide paljunemiseks. Seega voib
koloonialine eluviis mdjutada sulestiku mikroorganismide liigirikkust ja arvukust. Maller et
al. (2009) leidsid, et koloonias elavate suitsupadsukeste sulgedel on rohkem sulgilagundavaid
baktereid kui tiksikeluviisiga isenditel. Lisaks leidsid Meller et al. (2009), et koloonia
suurenedes kasvas ka sulgilagundavate bakterite hulk, samas kui iildine bakterite ning seente

arvukus jdi muutumatuks.

Réandlinnud véivad olla mitmete patogeensete mikroorganismide kandjad ning levitajad (Reed
et al., 2003), kuid vdga vihe on uuritud, kuidas lindude rdnne voiks mojutada sulestiku
mikroobikooslusi. Nagu ka eelnevates peatiikkides mainitud, mdjutavad linnu elupaik (Burtt
ja Ichida, 1999; Bisson et al., 2007; Saag et al., 2011a) ning seal valitsevad
keskkonnatingimused (Bisson et al., 2007; Burtt ja Ichida, 2004; Shawkey et al., 2006)
sulestiku mikroobikoosluse kujunemist. Kuna randel puutuvad linnud kokku erinevate
keskkondade ning asupaikadega (Bisson et al., 2009), on tdendoline, et ka nende mikroobistik
muutub randeperioodi jooksul. Bisson et al. (2007) leidsid, et neotroopika ning nearktika
asupaikade vahel rindavate punasaba-sadlikute mikroobikooslused on talvitumis- ning
pesitsuspaigas erinevad. Bisson et al. (2009) tdiendasid eelnevat t66d ning vordlesid rand-
ning paigalindude mikroobikooslusi. Leiti, et paigalindude sulestiku mikroobikooslused olid
liigirikkamad ning sarnanesid rohkem asukoha mulla mikroobistikuga kui rdndlindudel.
Lisaks leidsid Bisson et al. (2009), et noorlindude sulestiku mikroobikoosluse
véljakujunemine algab pesaperioodil. Mikroobikooslus muutub ning rikastub esimese rinde
jooksul ning alles talvitumispaigas hakkab sarnanema tiiskasvanud lindude omaga. Kuigi
rand- ning paigalindude mikroobikooslused on erinevad (Bisson et al., 2009), pole siiski

tapselt teada, kuidas rdnne linnu sulestiku mikroobide mitmekesisust mojutab.
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Mikroobikoosluse kujunemine soltub ilmselt paljudest faktoritest, mis voivad ka linnu elu
jooksul mikroobikooslust korduvalt muuta (Bisson et al., 2007; Bisson et al., 2009). Uldiselt
néib, et kdige olulisem tegur mikroobikoosluse viljakujunemisel on ilmselt linnu elupaik.
(Burtt ja Ichida, 1999; Bisson et al., 2007; Saag et al., 2011a). Elupaiga keskkonnatingimuste
moju sulestiku mikroobikooslusele voib olla iisna lihtsasti seletatav. Kuna mikroorganismid
kasvavad paremini niisketes tingimustes (Ruiz-de-Castafieda et al., 2011), on tdenédoline, et
niiskemas elupaigas elavatel lindudel on seetdttu ka sulestiku mikroobide arvukus kdrgem.
Uurimuste (Burtt ja Ichida, 2004; Bisson et al., 2007) tulemused néitasidki, et niiskemates
elupaikades elavatel lindudel on sulgedel rohkem mikroobe. Lisaks tildistele
keskkonnafaktoritele nagu niiskus voi temperatuur, mis mdjutavad mikroobikoosluse
kujunemist, on teadlased leidnud, et ka elupaiga biotoop voib olla oluline sulestiku
mikroobikoosluse kujundaja. Nimelt leidsid Saag et al. (2011a), et lehtmetsas pesitsevatel
rasvatihastel oli bakterite arvukus suurem, okasmetsas oli aga bakteritekooslus liigirikkam.
IImselt tulenevad kahe biotoobi erinevused sellest, et lehtmetsakooslus on mitmekesisem ja
seal on rohkem nisse. Seega on lehtmetsas suurem tdendosus lindudel mikroobe omandada.
Samas voivad sealsed domineerivad bakteriliigid kiiresti koloniseerida lindude sulestikku
ning pérssida teiste mikroobiliikide kasvu. Seega on lehtmetsas pesitsevate tihaste sulestiku
bakterikooslused liigivaesemad kui okasmetsa lindudel. Kuigi uuritud okasmets on
ithetaolisem ning taimestiku osas vihem varieeruv, siis ilmselt on keskkonnatingimused
bakterite kiilluslikuks kasvuks ebasobivamad kui lehtmetsas ning see hoiab dominantide

arvukuse madalana, ent soosib liigilist mitmekesisust.
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4. SULESTIKU MIKROOBIKOOLUSE KONTROLLIMINE NING
UROPUGIAALNAARME ROLL

Linnud kontrollivad sulestiku mikroobikooslusi sugemise abil (Shawkey et al., 2007). Koige
lihtsam on mikroorganisme eemaldada nokaga, aga ilmselt on see tohusam siiski sulestiku
ektoparasiitide (nagu lestad vai vdivid) korvaldamiseks, kuna bakterid on véga véikesed ning
seetottu raskemini kédtte saadavad. Samas on lindudel tdheldatud ka muid kditumuslike
kohastumusi, et mikroobide arvukust kontrolli all hoida. Néiteks pdikese kdes peesitamine
vihendab sulestiku mikroobide arvukust, kuna UV-kiirgus on bakteritele kahjulik (Saranathan
ja Burtt, 2007). Uuritud on ka sipelgatelt parinevate keemiliste ithendite moju lindude
sulestiku mikroorganismidele. Sipelghappel on tiheldatud antimikroobseid omadusi, ent
katseliselt pole leitud, et sipelghappe parsiks sulestiku mikroobide kasvu (Revis ja Waller,
2004). Lisaks on voimalik, et tolmus kiimblemine hoiab mikroobikoosluse arvukust kontrolli
all, sest see muudab sulestiku kuivaks, mistdttu ei saa mikroobid seal ka kasvada (Clayton,
1999). Koige olulisemat rolli sulestiku korrashoiul méngib ilmselt aga uropiigiaalnéére.
Uropiigiaalnddrme nore keemiline koostis varieerub ning selle omadused soltuvad linnuliigist
(Sweeney et al., 2004), aastaajast (Reenerkens et al., 2006) ning linnu soost (viide).
Uropiigiaalnddrme nore kaitseb linnu sulestikku méirgumise eest (Jacob ja Ziswiler, 1982),
antud t66 seisukohalt on aga olulisem, et uropiigiaalnddrme norel on tdheldatud

antimikroobseid omadusi (Shawkey et al., 2003; Reenerkens et al., 2009).

Mitmed uuringud on leidnud, et uropiigiaalnddrme nore voib inhibeerida sulgedel leiduvate
mikroorganismide kasvu (Shawkey et al., 2003; Reenerkens et al. 2009; Gunderson et al.,
2009). Pugh ja Evans (1970) testisid uropiigiaalndérme ndre antimikroobseid omadusi ning
leidsid, et ndre inhibeerib osade ning soodustab teiste keratinoliiiitiliste seente kasvu, millest
voiks jareldada, et nore soodustab mutualistlike ja parsib patogeensete mikroorganismide
kasvu. Shawkey et al. (2003) leidsidki, et uropiigiaalnddrme nore pidurdab mitmete
keratinoliiiitiliste bakterite kasvamist lindude sulgedel. Reneerkens et al. (2008) leidsid
samuti, et uropiigiaalnddrme ndre inhibeerib sulgilagundavate mikroorganismide kasvu, kuid
seda mitte keemilise koostise mojul nagu Shawkey et al. (2003) vilja pakkusid, vaid

flisiliselt, takistades bakterite seondumist sulestruktuuridele.

Samas on keratinoliiiitiliste mikroobide mdju linnule looduslikus keskkonnas véhe uuritud,
enamik uurimustdodest on 14bi viidud laborikeskkonnas ning lindudelt eemaldatud sulgedega

(Shawkey et al., 2003, Reneerkens et al., 2009). Katsed vabalt elavate lindudega on andnud
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laborikatsetega vastukdivaid tulemusi. Kui Giraudeau et al. (2013) uurisid uropiigiaalndarme
ndre mdju lindude sulestiku mikroobikooslusele, ei tuvastanud nad ndére mdju
mikroobikooslustele. Ehkki lindudel ei voimaldatud kuue kuu jooksul oma sulgi
uropiigiaalnddrme ndrega voida, ei toimunud selle aja jooksul mikroobikoosluses olulisi
muutusi. Czirjak et al. (2013) eemaldasid koduvarblaste uropiigiaalndarmed ning uurisid
muutusi mikroobikooslustes. Sarnaselt Giraudeau et al. (2013), ei leidnud Czirjak et al.
(2013), et uropiigiaalnore puudumine oleks mojutanud sulgilagundavate bakterite arvukust
sulgedel. Siiski tuvastasid Czirjak et al. (2013), et parast uropligiaalndarme eemaldamist
tildine sulestiku bakterite arvukus kasvas. Nii Czirjak et al. (2013) kui Giraudeau et al. (2013)
tulemused on vastuolus varasemate uurimustega (Reneerkens et al., 2008; Shawkey et al.,
2003), milles leiti, et uropiigiaalnddrme norel on antimikroobsed omadused, mis aitavad
sulestiku mikroobikooslusi kontrolli all hoida. Czirjak et al. (2013) pakkusid vilja, et kuna
iildine bakterite arvukus on pérast nddrme eemaldamist suurem, voivad need bakterid

inhibeerida patogeensete ning sulgilagundavate bakterite kasvu.

Moyer et al. (2003) kui ka Giraudeau et al. (2013) on ndidanud, et kui linnud ei saa sulgi
voida uropligiaalnddrme norega, muutub sulestiku konditsioon kehvemaks, ehkki
sulgilagundavate mikroobide arvukus sulgedel ei kasva. See lubab arvata, et uropiigiaalndre
vOib olla lihtsalt oluline sulgede kvaliteedi sédilitamiseks, olenemata sellest, kas ndrel on
antimikroobsed omadused voi mitte. Moreno-Rueda (2011) niitas, et suuremate
uropiigiaalnddrmed toodavad rohkem uropiigiaalndret (sarnase korrelatsiooni leidsid ka
Martin-Vivaldi et al. 2009) ning suuremate uropiigiaalnddrmetega koduvarblastel on suled
parema kvaliteediga ehk vihem kulunud. Samas ei uurinud Moreno-Rueda (2011), kas ndrel

on antimikroobsed omadused vdi muudab nore suled lihtsalt vastupidavamaks kulumisele

Vaenukio uropiigiaalnddret uurides leidsid Martin-Vivaldi et al. (2009a), et sigimisperioodil
muutub emaslinnu nddre ning nddrme nore kogus suuremaks, erinedes isastest voi
mittesigivatest emastest. Lisaks muutus ka ndre vérvus valgest tumedaks. Nddrme suurus ning
ndre virv saavutasid oma tavapédrased omadused, kui pojad olid umbes kaheksa pdeva
vanused. On toendoline, et nddrme ning ndre kogus suureneb selleks, et kaitsta mune ning
hiljem poegi patogeenide eest (Reneekers et al., 2006). Vaenukéo uropiigiaalnddrmest on
leitud stimbiontseid antimikroobseid {ihendeid siinteesivaid enterokokke (Soler et al., 2008;
Martin-Vivaldi et al., 2009b), mis vdivad parssida teiste mikroorganismide kasvu (Martin-
Platero et al., 2006). Martin-Vivaldi et al. (2009) tiaheldasid, et emaslinnud voivad mune
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norega vOi satub ndre emaslinnu sulgedelt munadele, nii et munad varvuvad tumeda

uropiigiaalndre tottu pruunikaks.

[Imselt on uropiigiaandérme nore siiski oluline kaitsemehhanism, millega linnud oma
sulestiku mikroobikooslusi kontrollida saavad. Sellegipoolest oleks vaja teha lisakatseid,

kinnitamaks, milline uropiigiaalnddrme tépne roll lindude elukéigule.
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5.  SULESTIKU MIKROOBIKOOSLUSE MOJU LINDUDELE

5.1. Sulestiku mikroobikoosluse méju sigimisedukusele

Sulestiku mikroobikooslus on mitmekesine ja varieeruv (Burtt, 2004; Shawkey et al., 2005a;
Bisson et al., 2009). Sulgedelt on leitud mitmeid keratiini lagundavaid mikroobe (Burtt ja
Ichida, 1999; Deshmukh, 2004; Shawkey et al., 2005a) kui ka patogeenseid mikroorganisme
(Fudge, 2001, Efuntoye ja Fashanu, 2001, Shawkey et al., 2005a). Seetottu on jarjest enam

hakatud uurima, kas ja kuidas vdiksid sulestiku mikroorganismid linnu elukédiku mdjutada.

Saag et al. (2011b) tuvastasid rasvatihastel negatiivse seose sulestiku bakterite arvukuse ning
tileskasvatatud poegade arvu vahel. Ilmselt on baktereid rohkem vdhemkvaliteetsetel
noorlindudel, kes ei suuda oma jirglaste eest piisavalt tdhusalt hoolt kanda. Samuti voib
bakterite rohkus tuleneda sellest, et noorlinnud peavad poegade eest hoolitsemisse rohkem
panustama ning seega jiéb neil vihem aega oma sulestiku korrastamiseks. Teisalt aga ei
taheldanud Gunderson et al. (2009) seoseid emaslinnu sulgede mikroobikoosluse liigirikkuse
ning iileskasvatatud poegade arvu vahel, mistdttu néib, et mikroobide rohkus emase sulgedel

el mojuta linnu sigimisedukust.

Munakoortel leidub mikroorganisme, mis sobivatel keskkonnatingimustel voivad mune
nakatada ning pdhjustada embriiote hukkumist (Pinowski et al., 1994; Cook et al., 2005).
Ruiz-de-Castafieda et al. (201 1a) tuvastasid, et bakterid vdivad munadele sattuda emaslinnu
sulgedelt, aga ka kloaagist voi kokkupuutest pesamaterjaliga. Kuna lindude sulestikust
(Shawkey, et al., 2006; Goodenough ja Stallwood, 2009) on leitud mitmeid patogeene, mis
voiksid pohjustada embriiote hukkumist (Pinowski et al., 1994; Cook et al., 2005), on
voimalik, et need mikroobid kanduvad emaslinnult {ile munadele ning poegadele. Ruiz-de-
Castaneda et al. (2011a) leidsidki, et mida rohkem oli emaslinnu kloaagis baktereid, seda
arvukam olid ka munade mikroobikooslus, lisaks olid kloaagi ja munade mikroobikooslused
sarnased, mis tdestab vertikaalse iilekande toimumist emaslinnult munadele. Samas ei leitud
uurimuses seost munadel leiduvate bakterite arvukuse ning embriiote hukkumise vahel.
Vertikaalne transmissioon emaslinnu kloaagist munadele lubab arvata, et mikroorganismid
voiksid iile kanduda ka emaslinnu sulgedelt munadele. Kuna sulgedel on leitud baktereid, mis
voiksid mune nakatada (Shawkey et al., 2005a; Goodenough ja Stallwood, 2009) ning
patogeenide sattumine linnu sulestikust munadele ndib voimalikuna, peaks ka lindudel olema
kaitsemehhanismid kahjulike bakterite kasvu inhibeerimiseks. Kuna munadele sattuvad
patogeenid voivad pohjustada embriiote hukkumist (Pinowski et al., 1994; Cook et al., 2005),
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siis on toendoline, et emaslindudel on kujunenud kohastumus kasutada uropiigiaalnddrme

ndret infektsioonide drahoidmiseks.
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5.2. Sulgilagundavate mikroobide moju linnu konditsioonile, lennuefektiivsusele
ning sulgede virvusele

5.2.1. Maju konditsioonile ja lennuefektiivsusele

Sulestiku mikroobikoosluse bakterid vdivad mitmeti mdjutada linnu konditsiooni. Kuna
konditsiooni on seostatud linnu sigimisedukusega (Vleck ja Vleck, 2002), on oluline mdista,
kuidas mikroobide arvukus vdib mojutada linnu konditsiooni ning seeldbi ka sigimisedukust.
Linnu kehamassi ning sigimisedu seoseid uurinud Vleck ja Vleck (2002) leidsid, et madalama
kehamassiga emased Adeelia pingviinid (Pygoscelis adeliae) hakkavad véiksema

toendosusega munema kui suurema kehamassiga emaslinnud.

Gunderson et al. (2009) leidsid, et vdiksema kehamassiga emastel oli vorreldes raskemate
emastega rohkem baktereid, samas isaste puhul leiti vastupidine seos. Siiski ei leidnud

Gunderson et al. (2009) seoseid emaslinnu sulgede mikroobikoosluse mitmekesisuse ning
lennuvdimestunud poegade arvu vahel, mistottu néib, et sulestiku mikroobide arvukus ei

mdjuta emaste sigimisedukust.

Ka Saag et al. (2011a) tuvastasid emaste rasvatihaste puhul kehamassi ning sulgedele
kinnitunud bakterite arvukuse vahel negatiivse seose, samas vabaltelavate bakterite arvukus
seostus emaste massiga positiivselt. Voimalik, et kehamassi ning vabaltelavate bakterite
arvukuse vaheline positiivne seos tuleneb suuremate emaste paramast kvaliteedist, kes
panustavad rohkem poegade toitmisse ning puutuvad seetottu rohkem kokku erinevate

keskkondadega, mis vdivad mojutada sulestiku mikroobide rohkust (Saag et al., 2011a).

Moreno-Rueda (2010) leidis, et suurema uropiigiaalndarmega emastel koduvarblastel on ka
suurem kehamass, mis lubab arvata, et uropiigiaalndérme ndre on oluline linnu elukvaliteedi
sdilitamiseks. Lisaks tuvastas Moreno-Rueda (2010), et suurem uropiigiaalndére on
korrelatsioonis viiksema parasiitide (vdivide Mallophaga) arvukusega sulestikus. Seega
voivad parasiidid mojutada linnu konditsiooni negatiivselt, uropiigiaalnddrme nore voimaldab
linnul kontrollida parasiitide arvukust ning seega séilitada suuremat kehamassi. Kuna ka
sulestiku mikroobikoosluses on mitmeid bakteri- ning seeneliike, mis vodivad olla linnule
kahjulikud (Fudge, 2001; Burtt ja Ichida 1999; Gunderson et al., 2008), on tdenéoline, et need
kahjulikud mikroobid mojuvad linnu elukéigule sarnaselt teiste parasiitidega ning nende

arvukuse kontrolli all hoidmiseks kasutatakse samuti uropiigiaalnddrme noret.
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Linnu suled jaotuvad talitluse alusel lennu-, katte- ning udusulgedeks (Gill, 2007). Kuigi on
teada, et lennusulgede pikkused voivad indiviidide ning isegi linnupopulatsioonide vahel
varieeruda (Swaddle et al., 1996), siis sulgede mehhaaniline voi mikrobioloogiline
kahjustumine voib mojutada linnu elukdiku (Swaddle et al., 1996). Swaddle et al. (1996)
modifitseerisid kuldnokkade lennusulgi: sulgede liihemaks l1dikamine raskendas kuldnokkade
lendutdusmist ning vihendas nende lennukiirust, asiimmeetria aga raskendas lennul
manodverdamist. Ka kulumine voi mikroorganismide elutegevus sulestikus voivad sulgede
konditsiooni samamoodi rikkuda, vdhendades sedasi linnu lennuefektiivsust ning alandades

linnu kohasust.

Muza et al., (2000) leidsid rohkem baktereid sulgede distaalsetes struktuurides, seega v3ib
sule distaalsete osade kahjustumine bakterite elutegevuse tottu olla ulatuslikum. Distaalsete
struktuuride rikkumine voib aga katkestada lennul tekkiva normaalse Shuvoolu ning seega

vihendada lennuefektiivsust (Clayton, 1999).

Siiski néib, et sulestiku mikroorganismide rohkus voib mojutada sulestiku kvaliteeti ja seeldbi
ka lennuefektiivsust. Linnud vdivad kasutada uropiigiaalnddrme noret, et sdilitada sulgede

konditsiooni.

5.2.2. Moju sulgede virvusele

Goldstein et al. (2004) tuvastasid, et melaniini sisaldavad suled on B.licheniformis e poolt
pohjustatud sulgede lagundamisele vastupidavamad kui melaniinita suled ehk tumedad suled
lagunevad aeglasemalt kui heldad suled. Samas ei selgitanud Goldstein et al. (2004)
mehhanismi, kuidas melaniin sulgede lagunemist pérsib. Samas Grande et al. (2004) uuring
B.licheniformis e langudavast toimest erinevalt pigmenteerunud sulgedel néitas, et melaniini
sisaldavad suled lagunesid kiiremini kui valged suled, kuid koige vastupidavamad olid
karotenoididel pohineva virvusega suled. Lisaks tuvastasid nad, et papagoiliste
(Psittaciformes) seltsi kuuluvatel lindudel lagunesid bakterite toimel rohelised suled
aeglasemalt kui mustad vai valged suled. Nagu ka Goldstein et al. (2004) ei suutnud Grande
et al. (2004) selgitada, miks just karotenoididega suled kodige aeglasemalt lagunesid.
Eelnevate vastukdivate tulemustega uuringutest ajendatult, testisid ka Gunderson et al. (2008)
sulgilagundavate bakterite moju eri varvi sulgedele ning leidsid sarnaselt Goldstein et al.

(2004) tulemusele, et melaniini sisaldavad suled lagunevad aeglasemalt kui melaniinita suled.
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Nii Burtt ja Ichida (2004) kui Peele et al. (2009) leidsid, et niisked keskkonnatingimused
mdjuvad bakterite kasvule soodsalt ja seepérast voivad liigisisesed erinevused sulestiku
varvuses olla tekkinud kaitseks sulgilagundavate bakterite eest. Burtt ja Ichida (2004)
tuvastasidki vastavalt Glogeri seadusele, et niiskemas keskkonnas elavate lindude sulestik oli
tumedam, kui kuivemas keskkonnas elavatel isenditel. Samuti leidsid nad, et niiskemas
keskkonnas oli sulestiku bakterite arvukus kdrgem ning sulgilagundavad bakterid lagundasid
sulgedes leiduvat keratiini kiiremini. See lubab arvata, et niiskemas elupaigas elavatel
lindudel on rohkem baktereid ja seetottu peavad ka nende suled olema lagunemisele

vastupidavamad.

Léhtuvalt Grande et al. (2004) uurimusest, uurisid ka Burtt et al. (2011) papagoiliste seltsi
kuuluvate lindude sulgede lagunemist B.licheniformis’e mojul. Nagu ka Grande et al. (2004)
leidsid Burtt et al. (2011), et papagoiliste pigmenteeritud suled lagunevad sulgilagundavate
bakterite juuresolekul aeglasemalt kui pigmendita suled. Papagoilised elavad troopilises
kliimas, kus niiskustingimused soodustavad bakterite kasvu, siis on vdoimalik, et evolutsiooni
kéigus on sulestiku varvus kujunenud kaitseks sulgilagundavate bakterite eest (Burtt et al.,
2011). Samas pole see ilmselt sulgede virvuse tekkimise ainus roll, sest sulgede varvus on

oluline néiteks ka lindudevahelises kommunikatsioonis (Gill, 2007).

Shawkey et al. (2009) uurisid seoseid sulestiku bakterite rohkuse ning isaste aed-
karmiinleevikeste (Carpodacus mexicanus) sulgede vérvuse vahel ning leidsid, et emased
eelistasid isaslinde, kelle sulestik oli erksamalt varvunud ning erksama vérvusega kaasnes
madalam sulgilagundavate bakterite arvukus. Kuid samas leiti et iildine mikroobide rohkus
kd&igi uuritud isaslindude vahel oluliselt ei erine. Sellest voib jareldada, et sulgede varvust
mojutab vaid sulgilagundavate bakterite rohkus, mitte iildine bakterite arvukus sulestikus.
Samas pole teada, kuidas sulgilagundavad bakterid sulevarvust muudavad. Shawkey et al.
(2009) pakkusid viélja, et bakterid voivad otseselt lagundada sulgede mikrostruktuure ning
seeldbi muutub sule véirvus , ent samas ei ole seda katseliselt toestatud. Sulgede erinev virvus
voib tuleneda hoopis isaste erinevast kvaliteedist - kvaliteetsematel (antud juhul siis
punasematel) isaslindudel on sulgedel vihem kahjulikke mikroobe ning bakterid ei mdjuta

otseselt sulgede varvust (Shawkey et al., 2009).

Vastupidiselt Shawkey et al. (2009) uuringule on leitud, et bakterite rohkus voib muuta
sulgede virvi, ilma et see isaslinnule kulukas oleks (Shawkey et al., 2007; Gunderson et al.,

2009). Selline seos leiti ida-sinilindudel, kui tuvastati, et sulgilagundavate bakterite rohkus
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sulestikus on seotud sulgede eredama varvusega (Shawkey et al., 2007). Varasemast on teada,
et ka emased sebra-amadiinid (Taeniopygia guttata) eelistavad sigimispartneritena erksama
sulestikuga isaseid (Hunt et al., 2001). Shawkey et al. (2007) katse viidi ldbi
laborikeskkonnas, kuid nii Shawkey et al. (2007) kui Gunderson et al. (2009) leidsid, et ka
looduslikus keskkonnas on tuhmima sulestikuga isastel ida-sinilindudel vdhem
sulgilagundavaid baktereid. Samas leidsid Gunderson et al. (2009), et seos ei kehtinud
emaslindude puhul — suurema bakterite arvukusega emaslindudel olid tuhmimad suled. Kuna
emaste ning isaste ida-sinilindude suled on erineva struktuuriga (Shawkey et al., 2005b), voib
ka see olla pohjus, miks sulgilagundavate bakterite rohkus emaste ning isaste sulgede

véarvusele erinevalt mojub.

Sulgilagundavate bakterite rohkus sulgedel v3ib lindude sulgede virvusele erinevalt mojuda,
ent siiski ndib, et mikroobide rohkus sulestikus voib mojutada sulgede véarvuse evolutsiooni

vOi lindude sigimiskditumist ning seeldbi ka sigimisedukust.

IImselt on kdige keerulisem hinnata sulestiku mikroobikoosluste moju kohta lindude
elukdigule, kuna paljudes uuringud andsid vastuolulisi tulemusi ning enamik uurimustéid
leidis korrelatiivseid, mitte pohjuslikke seoseid linnu elukdigu ning sulestiku
mikroobikoosluste vahel. Siiski voib arvata, et sulestiku mikroobid mdjutavad linnu elukéiku
vihemalt teatud méaéral, ehkki tildiselt oleks vaja 14bi viia tdiendavaid uuringuid, mis

kinnitaksid mikroobikoosluste mdjusid lindudele.
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KOKKUVOTE

Sulestiku mikroobikoosluse uurimine ithendab 6koloogia ning evolutsioonilise bioloogia
erinevaid aspekte. Sulgede mikroobikooslus on varieeruv ning mitmekesine, koosnedes
mikroskoopilistest bakteritest ja seentest, keda voib jagada erinevatesse gruppidesse,
tulenevalt nende moju jargi linnule. Lindude sulgedelt on leitud mitmeid haigustekitajaid ning
sulgilagundavaid mikroobe, kes voivad linnu elukdiku negatiivselt mojutada. Samas on
sulgedelt isoleeritud ka mutualistlikke mikroorganisme, kellel on téheldatud kahjulike

mikroobide kasvu inhibeerivaid omadusi.

Sulestiku mikroobikoosluse kujunemine sdltub paljudest erinevatest teguritest, millest
oluliseim voiks olla linnu elupaik. Linnu kokkupuuted elupaiga erinevate ni$sidega voivad
mojutada sulestiku mikroobide liigirikkust voi arvukust. Kuna erineva toitumistiiiibiga linnud
puutuvad erineval méadral kokku elupaiga nissidega, on ka nende sulestiku mikroobikooslused
osaliselt sdltuvad keskkonnas leiduvatest mikroobidest. Samas mdjutavad sulgede
mikroobikoosluse kujunemist ka linnu koloonialine eluviis, mis v0ib tdsta mikroobide
arvukust ning rdnne, mille kdigus puutuvad linnud kokku erinevate keskkondadega. Samuti

linnu vanus vdi sugu voivad mojutada sulestiku mikroobikooslusi.

Sulestikus elavad mikroobid varieeruvad nii liigiliselt kui arvukuslt ent samas on nad paljudel
lindudel levinud. Seega voib arvata, et neil on roll linnu elukdigu kujundamises. Mitmed
uuringud on leidnud seoseid linnu sigimiskditumise, sulevarvuse, kondistsiooni ja sulestiku
seisundi ning sulestiku mikroobikoosluste vahel. On tiheldatud, et mikroobide rohkusel on
negatiivne moju linnule, seepérast on uuritud ka linnu kaitsemehhanisme kahjulike
mikroorganismide vastu. Oluliseim neist on ilmselt uropiigiaalndarme nore, millel on leitud
antimikroobseid omadusi. Siiski pole veel kindel, milline on uropiigiaalndarme tdpne moju

ning roll linnu elus.

Antud t66 eesmérgiks on anda lilevaade lindude sulestiku mikroobikooslusest, selle
kujunemisest ning mdjudest linnu elukéigule. Keskendusin sulestikus leiduvatele bakteritele
ning seentele, kelle arvukus voi liigirikkus sulestikus voib soltuda erinevatest teguritest nagu
nditeks linnu elupaik, sugu, vanus ning randamine. Lisaks olid t66s vaatluse all

mikroobikoosluse mojud linnu elukéigule ja sigimisedukusele ning lindude evolutsioonile.
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SUMMARY

The research on plumage microbial community links different aspects of research in ecology
and evolutionary biology. Plumage microbial communtiy diverse and varied, it consits of
bacteria and microscopic fungi, that can be divided into groups. Several pathogens and
keratinolytic microbes, that may harm birds, have been isolated from plumage. Mutual
microbes, however, have also been found in the plumage of birds. Mutual microbes may

possess characterictics that inhibit the growth of harmful bacteria.

The forming on plumage microbial community depens on many different factors, the most
important factor seems to be the habitat. Exposure to distinct parts of the habitat may
influence the abundance of microbes. Birds that have different forgaing-types, contact various
niches of the habitat, and so they may aquire microbes from the environment. Microbial
communities are also dependant on the ecology of the host, colonial birds may carry more
microbes than solitary birds, migrating birds are exposed to varied environments, that have

various microbes. Also the age and sex may influence the microbial communities of plumage.

As plumage harbours microbial community that varies in the compostion of microbial species
and abundance of microbes, it suggests that bacteria and fungi may affect host’s life history.
Several studies have found correlations between reproductive behavior, plumage color, body
condition or plumage condition and the composition of plumage microbial communities.
Studies have also implied that the abundance of certain microbes might be costly to the host
and that is the reason bird may have defense mechanisms like the antimicrobial properties of
uropygial gland secretions against harmful bacteria. Although quite many studies have
focused on the properties and role of uropygial gland, researchers are still puzzled by the

precise effects of gland secretions on birds’ plumage.
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