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A B S T R A C T
H o st- p ar a sit e r el ati o n s hi p s b et w e e n W e st er n B urr o wi n g O wl s ( At h e n e c u ni c ul ari a h y p u g a e a ) a n d t h e fl e a s (P ul e x irrit a ns,  
Si p h o n a pt er a: P uli ci d a e)  t h e y  h ar b or  w er e  st u di e d  t o  u n d er st a n d  t h e  e xt e nt  t o  w hi c h  mi gr at or y  B urr o wi n g  O wl s  
tr a n sl o c at e d fl e a s fr o m wi nt eri n g gr o u n d s t o br e e di n g gr o u n d s. T hi s h a s i m pli c ati o n s f or h o st- p ar a sit e r el ati o n s hi p s 
i n B urr o wi n g O wl s a n d al s o p ot e nti all y f or t h e d y n a mi c s of pl a g u e, a s B urr o wi n g O wl di stri b uti o n s o v erl a p pl a g u e f o ci, 
o wl s i n h a bit f o s s ori al m a m m al c ol o ni e s w h er e e pi z o oti c o ut br e a k s of pl a g u e o c c ur, a n d o wl s m a y h ar b or s p e ci e s of 
fl e a t h at ar e c o m p et e nt pl a g u e v e ct or s. W e u s e d h y dr o g e n st a bl e i s ot o p e a n al ysi s t o h el p el u ci d at e g e o gr a p hi c ori gi n s 
of fl e a s c oll e ct e d fr o m a d ult s a n d n e stli n g s i n 2 mi gr at or y p o p ul ati o n s of B urr o wi n g O wl s i n I d a h o a n d Or e g o n, U S A. 
F or a d ult s, w e p o sit e d t h at bir d- m e di at e d di s p er s al w o ul d i m p art fl e a i s ot o pi c c o m p o siti o n s r e pr e s e nt ati v e of s o ut h er n 
l atit u d e s a n d b e si mil ar t o o wl t o e n ail ti s s u e r e c e ntl y gr o w n o n wi nt eri n g gr o u n d s, b ut t h e y w o ul d diff er fr o m c o nt o ur 
f e at h er s pr e s u m a bl y gr o w n o n br e e di n g gr o u n d s t h e pr e vi o u s y e ar. W e a s s u m e d n e stli n g f e at h er s a n d t o e n ail s w o ul d 
h a v e i s ot o pi c c o m p o siti o n s r e pr e s e nt ati v e of t h e br e e di n g gr o u n d s. W e a n al y z e d c o nt o ur f e at h er s a n d t o e n ail s fr o m 
a d ult s c oll e ct e d s h ortl y aft er t h e y arri v e d i n br e e di n g gr o u n d s f oll o wi n g s pri n g mi gr ati o n a n d fr o m n e stli n g s l at er i n t h e 
br e e di n g s e a s o n, t o w hi c h w e c o m p ar e d i s ot o pi c c o m p o siti o n s i n fl e a s c oll e ct e d fr o m i n di vi d u al s of b ot h a g e cl a s s e s. 
Fl e a s o n n e stli n g s i n b ot h p o p ul ati o n s h a d i s ot o pi c c o m p o siti o n s t h at di d n ot diff er fr o m n e stli n g f e at h er s a n d t o e n ail s, 
s u g g e sti n g t h at n e stli n g fl e a s h a d br e e di n g gr o u n d ori gi n s. Fl e a s o n a d ult s i n o n e p o p ul ati o n ( Or e g o n) h a d br e e di n g 
gr o u n d i s ot o pi c si g n at ur e s, a s fl e a c o m p o siti o n s di d n ot diff er fr o m n e stli n g f e at h er s or t o e n ail s. A d ult o wl s i n I d a h o h a d 
fl e a s t h at si mil arl y di d n ot e x pr e s s a wi nt eri n g gr o u n d si g n at ur e, b ut t h e y w er e e nri c h e d i n t h e h e a v y i s ot o p e ( d e ut eri u m) 
r el ati v e t o n e stli n g f e at h er s a n d t o e n ail s. T h er ef or e, w e di s c u s s t h e p o s si bilit y t h at a d ult o wl s i n I d a h o a c q uir e d fl e a s at 
mi gr at or y st o p o v er sit e s. W hil e t h e l att er i n di c at e s t h at B urr o wi n g O wl s h a v e t h e p ot e nti al t o di s p er s e fl e a s, t h er e w a s n o 
e vi d e n c e of c o nti n e nt- wi d e m o v e m e nt of fl e a s b y o wl s fr o m wi nt eri n g gr o u n d s t o br e e di n g gr o u n d s.

K e y w or ds:  At h e n e c u ni c ul ari a , d e ut eri u m, e ct o p ar a sit e s, l o n g- di st a n c e di s p er s al, P ul e x irrit a ns , st a bl e i s ot o p e s, U S A

I n v e sti g a ci ó n d el ori g e n g e o gr áfi c o d e l a s p ul g a s d e At h e n e c u ni c ul ari a  c o n i m pli c a n ci a s p ar a l a e c ol o gí a 
d e pl a g a s

R E S U M E N
L a r el a ci ó n h o s p e d er o- p ar á sit o e ntr e At h e n e c u ni c ul ari a h y p u g a e a  y l a s p ul g a s (P ul e x irrit a ns,  Si p h o n a pt er a: P uli ci d a e) q u e 
al b er g a n f u er o n e st u di a d a s p ar a e nt e n d er el gr a d o c o n q u e l o s i n di vi d u o s mi gr at ori o s d e A.  c.  h y p u g a e a  tr a n s p ort ar o n 
p ul g a s d e s d e l o s siti o s d e i n v er n a d a a l o s siti o s r e pr o d u cti v o s. E st o ti e n e i m pli c a n ci a s p ar a l a s r el a ci o n e s h o s p e d er o-
p ar á sit o e n A.  c.  h y p u g a e a  y p ot e n ci al m e nt e p ar a l a di n á mi c a d e l a pl a g a, y a q u e l a s di stri b u ci o n e s d e A.  c.  h y p u g a e a  s e 
s u p er p o n e n c o n l o s f o c o s d e l a s pl a g a s, l o s b ú h o s h a bit a n c ol o ni a s d e m a míf er o s f o s ori al e s d o n d e s e pr o d u c e n l o s br ot e s 
e pi z o óti c o s d e l a pl a g a y l o s b ú h o s p u e d e n al b er g ar e s p e ci e s d e p ul g a q u e s o n v e ct or e s d e pl a g a c o m p et e nt e s. Us a m o s 
a n áli si s d e i s ót o p o s e st a bl e s d e hi dr ó g e n o p ar a a y u d ar a dil u ci d ar l o s orí g e n e s g e o gr áfi c o s d e l a s p ul g a s c ol e ct a d a s 
d e a d ult o s y p oll u el o s e n d o s p o bl a ci o n e s mi gr at ori a s d e A.  c.  h y p u g a e a  e n I d a h o y Or e g ó n, E E U U. P ar a l o s a d ult o s, 
p o st ul a m o s q u e l a di s p er si ó n m e di a d a p or l a s a v e s g e n er arí a c o m p o si ci o n e s i s ot ó pi c a s d e l a p ul g a r e pr e s e nt ati v a s d e 
l a s l atit u d e s d el s ur, q u e s erí a n si mil ar e s al t eji d o cr e ci d o r e ci e nt e m e nt e e n l o s siti o s d e i n v er n a d a d e l a s u ñ a s d e l o s 
b ú h o s, p er o q u e s erí a n dif er e nt e s d e l a s pl u m a s d e c o nt or n o cr e ci d a s pr e s u mi bl e m e nt e e n l o s siti o s r e pr o d u cti v o s d el 
a ñ o a nt eri or. As u mi m o s q u e l a s pl u m a s y l a s u ñ a s d e l o s p oll u el o s t e n drí a n c o m p o si ci o n e s i s ot ó pi c a s r e pr e s e nt ati v a s 
d e l o s siti o s r e pr o d u cti v o s. A n ali z a m o s l a s pl u m a s d e c o nt or n o y l a s u ñ a s d e a d ult o s c ol e ct a d o s p o c o d e s p u é s d e q u e 
ll e g ar o n a l o s siti o s r e pr o d u cti v o s l u e g o d e l a mi gr a ci ó n d e pri m a v er a y d e p oll u el o s al fi n al d e l a e st a ci ó n r e pr o d u cti v a, 
a l a s q u e c o m p ar a m o s c o n l a c o m p o si ci ó n i s ot ó pi c a d e l a s p ul g a s c ol e ct a d a s d e i n di vi d u o s d e a m b a s cl a s e s d e e d a d. L a s 
p ul g a s d e l o s p oll u el o s d e a m b a s p o bl a ci o n e s t u vi er o n c o m p o si ci o n e s i s ot ó pi c a s q u e n o difiri er o n d e l a s pl u m a s y l a s 
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G e o gr a p hi c ori gi n of o wl  fl e a s K. A.  N a v o c k, D.  H. J o h n s o n, S.  E v a n s, et  al.

u ñ a s d e l o s p oll u el o s, s u giri e n d o q u e l a s p ul g a s d e l o s p oll u el o s ti e n e n s u ori g e n e n l o s siti o s r e pr o d u cti v o s. L a s p ul g a s 
e n l o s a d ult o s d e u n a p o bl a ci ó n ( Or e g ó n) t u vi er o n l a s fir m a s i s ot ó pi c a s d el siti o r e pr o d u cti v o, y a q u e l a s c o m p o si ci o n e s 
d e l a s p ul g a s n o v ari ar o n d e l a s d e l a s pl u m a s o l a s u ñ a s d e l o s p oll u el o s. L o s b ú h o s a d ult o s e n I d a h o t u vi er o n p ul g a s 
q u e t a m p o c o e x pr e s ar o n u n a fir m a d el siti o d e i n v er n a d a, p er o e st u vi er o n e nri q u e ci d a s e n el i s ót o p o p e s a d o ( d e ut eri o) 
c o n r el a ci ó n a l a s pl u m a s y l a s u ñ a s d e l o s p oll u el o s. P or e n d e, di s c uti m o s l a p o si bili d a d d e q u e l o s b ú h o s a d ult o s e n 
I d a h o a d q ui er a n s u s p ul g a s e n l o s siti o s d e p ar a d a mi gr at ori a. Mi e ntr a s q u e e st o últi m o i n di c a q u e l o s i n di vi d u o s d e 
A.  c.  h y p u g a e a  ti e n e n el p ot e n ci al d e di s p er s ar p ul g a s, n o h u b o e vi d e n ci a d e m o vi mi e nt o d e p ul g a s a e s c al a c o nti n e nt al 
p or p art e d e l o s b ú h o s d e s d e l o s siti o s d e i n v er n a d a a l o s siti o s r e pr o d u cti v o s.

P al a br as cl a v e:  At h e n e c u ni c ul ari a , d e ut eri o, di s p er si ó n d e l ar g a di st a n ci a, e ct o p ar á sit o s, E E U U, i s ót o p o s e st a bl e s, 
P ul e x irrit a ns

I N T R O D U C TI O N

Bir d s di s p er s e pr o p a g ul e s s u c h a s s e e d s or p ar a sit e s aft er 
i n g e sti n g  t h e m  or,  e xt er n all y,  w h e n  pr o p a g ul e s  a d h er e  
t o  f e at h er s  or  t o  t h e  b o d y  s urf a c e  (C o st a  et  al.  2 0 1 5 ). 
Mi g r at or y bir d s m a y b e t h e m o st a b u n d a nt a n d c o m p e -
t e nt v ert e br at e v e ct or s f a cilit ati n g l o n g- di st a n c e di s p er s al 
(Vi a n a et  al. 2 0 1 6 ), a n d bir d- m e di at e d di s p er s al c a n o c c ur 
wit h  hi g h  f r e q u e n c y  a n d  f a cilit at e  c ol o ni z ati o n,  r a n g e  
e x p a n si o n a n d bi ol o gi c al i n v a si o n s ( C o u g hl a n et  al. 2 0 1 7 , 
Ri c kl ef s  et  al.  2 0 1 7 ).  Bir d-f a cilit at e d  di s p er s al  of  i nf e c-
ti o u s or g a ni s m s i s of s p e ci al i nt er e st b e c a u s e it c a n h a v e 
f ar-r e a c hi n g  a n d  r a pi d  c o n s e q u e n c e s  f or  p u bli c  h e alt h  
(H u b ál e k 2 0 0 4 , Alti z er et  al. 2 0 1 1 ). F or e x a m pl e, mi g r a-
t or y bir d s c ar r yi n g ti c k s s pr e a d L y m e a n d ot h er di s e a s e s 
(S mit h et  al. 1 9 9 6 , P al o m ar et  al. 2 0 1 2 , C o h e n et  al. 2 0 1 5 ), 
a n d  mi g r at or y  bir d s  h a v e  m e di at e d  t h e  pr olif er ati o n  
of b ot h We st Nil e vir u s a n d a vi a n i nfl u e n z a ( R e e d et  al. 
2 0 0 3 ). T h er e i s e vi d e n c e t h at mi g r at or y s p e ci e s t h e m s el v e s 
e n c o u nt er a br o a d er r a n g e of p at h o g e n s f r o m i n h a biti n g 
m or e  di v er s e  e n vir o n m e nt s  t h a n  c o u nt er p art s  t h at  d o  
n ot mi g r at e ( W al d e n str ö m et  al. 2 0 0 2 ), a n d t h e n u m b er 
of  p ar a sit e s  p er  h o st  i s  s o m eti m e s  r el at e d  t o  mi g r at or y  
di st a n c e ( Fi g u er ol a a n d Gr e e n 2 0 0 0 ). H o w e v er, st u di e s of 
p at h o g e n d y n a mi c s i n mi g r at or y s p e ci e s ar e still n e e d e d 
t o  h el p  u n d er st a n d  pr e s e nt  a n d  f ut ur e  di s e a s e  ri s k s  f or  
wil dlif e a n d h u m a n s ali k e ( Alti z er et  al. 2 0 1 1 ).

Pl a g u e i s a fl e a- b or n e, z o o n oti c di s e a s e c a u s e d b y t h e 
eti ol o gi c al a g e nt Yersi ni a p estis . It w a s i ntr o d u c e d t o N ort h 
A m eri c a,  a n d  first  r e p ort e d  i n  n o n- n ati v e  r at s  i n  S a n  
Fr a n ci s c o, C alif or ni a, i n 1 9 0 0 ( K ell o g g 1 9 2 0 , Si m p s o n 1 9 2 0 ). 
Di s e a s e d y n a mi c s ar e c h ar a ct eri z e d b y q ui e s c e nt p eri o d s 
i nt ers p ers e d wit h r a pi dl y s pr e a di n g o ut br e a k s (A b b ott a n d 
R o c k e  2 0 1 2 , Ei s e n  a n d  G a g e  2 0 1 2 ).  C o m m e ns al  r o d e nt s  
ar e e s p e ci all y s u s c e pti bl e, a s ar e s o m e r o d e nt- c o ns u mi n g 
c ar ni v or e s  ( A b b ot  a n d  R o c k e  2 0 1 2 ).  H u m a ns,  i n  w hi c h  
t h e di s e a s e c a n b e f at al, al s o c o ntr a ct pl a g u e t hr o u g h fl e a 
bit e s or e x p o s ur e t o i nf e ct e d i n di vi d u al s ( D e n ni s a n d G a g e 
2 0 0 3 ). M o st c a s e s of pl a g u e i n wil dlif e a n d h u m a ns o c c ur 
d uri n g s p or a di c e pi z o oti c s w h e n Y.  p estis  s pr e a d s r a pi dl y 
b et w e e n r e s er v oir a n d i n ci d e nt al h o st s t hr o u g h t h e bit e s 
of i nf e cti o u s fl e a s ( Ei s e n et  al. 2 0 1 5 ). Pr e d at or y bir d s ar e 
h y p ot h e si z e d t o pl a y s o m e r ol e i n e pi z o oti c s of pl a g u e b y 

m o vi n g i nf e ct e d pr e y or fl e a s t h at c arr y Y.  p estis  b et w e e n 
p o p ul ati o ns ( G a g e a n d K o s o y 2 0 0 5 , B elt h off et  al. 2 0 1 5 ).

I n w e st er n U. S.  ar e a s wit h pl a g u e, i m p ort a nt c a n di d at e s 
f or i n v e sti g ati o n i n cl u d e a vi a n s p e ci e s t h at i n h a bit pr airi e 
d o g  ( C y n o m ys  s p p.)  c ol o ni e s  or  f r e q u e nt  ot h er  f o ss ori al  
m a m m al b urr o w s wit hi n pl a g u e s y st e ms, a n d t h o s e t h at 
h a v e  t h e  p ot e nti al  t o  h ar b or  fl e a s.  We st er n  B urr o wi n g  
O wl s ( At h e n e c u ni c ul ari a h y p u g a e a ; h er e aft er B urr o wi n g 
O wl s) h a v e a g e o g r a p hi c r a n g e t h at cl o s el y o v erl a p s ar e a s 
wit h pl a g u e ( Kl ut e et  al. 2 0 0 3 , P o uli n et  al. 2 0 1 1 , A b b ott 
a n d R o c k e 2 0 1 2 , K u g el er et  al. 2 0 1 5 ; Fi g ur e 1 ), a n d t h e y n e st 
wi d el y i n pr airi e d o g c ol o ni e s ( D e s m o n d et  al. 2 0 0 0 , R e st a ni 
et  al. 2 0 0 1 , L a nt z et  al. 2 0 0 7 , Al v ers o n a n d Di ns m or e 2 0 1 4 ). 
O ut si d e t h e r a n g e of pr airi e d o g s, t h e o wl s u s e b urr o w s of 
ot h er f o ss ori al m a m m al s wit h f r e q u e nt e x p o s ur e t o Y.  p es -
tis ( e. g., A m eri c a n b a d g ers [T a xi d e a t a x us ] M e ssi c k et  al. 
1 9 8 3  a n d a v ari et y of ot h er S ci uri d s). T h e o wl s h u nt r o d e nt 
pr e y  a n d  h ar b or  fl e a s  ( Br o w n  1 9 4 4 , S mit h  a n d  B elt h off  
2 0 0 1 a ) s u c h t h at wi d e s pr e a d mi g r at or y ( e. g., H olr o y d et  al. 
2 0 1 0 , H olr o y d  a n d  Tr ef r e y  2 0 1 1 )  m o v e m e nt s  c o ul d  di s-
p ers e fl e a s, p er h a p s e v e n f r o m pl a g u e f o ci i n t h e s o ut h er n 
U nit e d St at e s or M e xi c o t o o wl br e e di n g g r o u n d s f urt h er 
n ort h ( or vi c e v ers a).

T h e c o m m o n fl e a s p e ci e s P ul e x ir rit a ns  ( Si p h o n a pt er a: 
P uli ci d a e) i nf e st s B urr o wi n g O wl s a s w ell a s a v ari et y of 
m a m m ali a n h o st s p e ci e s ( H o pl a 1 9 8 0 , S mit h a n d B elt h off 
2 0 0 1 a , B elt h off  et  al.  2 0 1 5 ).  S o m eti m e s  r ef err e d  t o  a s  
t h e h u m a n fl e a, P.  ir rit a ns  i s a c o m p et e nt pl a g u e v e ct or 
(B urr o u g hs 1 9 4 7 , Ei s e n a n d G a g e 2 0 1 2 , R at o v o nj at o et  al. 
2 0 1 4 ), h a s a c o s m o p olit a n di stri b uti o n, a n d o c c urs i n b ot h 
t h e  br e e di n g  a n d  wi nt eri n g  g r o u n d s  of  B urr o wi n g  O wl s  
i n w e st er n N ort h A m eri c a (H o pl a 1 9 8 0 ). B urr o wi n g O wl s 
ar e n ot si m pl y a p h or eti c h o st, a s P.  ir rit a ns  m a y o bt ai n 
bl o o d m e al s f r o m t h e o wl s t h e y i nf e st ( Gr a h a m et  al. 2 0 1 6 ). 
Alt h o u g h t h e p ot e nti al eff e ct s of fl e a s o n B urr o wi n g O wl 
h e alt h  a n d  p h y si ol o g y  r e q uir e s  f urt h er  st u d y,  h ar b ori n g  
P.  ir rit a ns  d o e s n ot a p p e ar t o el e v at e str e ss h or m o n e s or 
r e d u c e h e m at o crit l e v el s i n B urr o wi n g O wl s, b ut o wl s wit h 
fl e a s pr e e n si g nifi c a ntl y m or e t h a n o wl s w h er e P. ir rit a ns  
n u m b ers h a v e b e e n r e d u c e d vi a f u mi g ati o n ( C. N elli s a n d 
J.   B elt h off  p ers o n al  o b s er v ati o n).  A d diti o n al  fl e a  s p e ci e s  
t h at ar e c o m p et e nt pl a g u e v e ct ors al s o o c c ur i n o wl b ur-
r o w s  or  o n  t h e  o wl s  t h e ms el v e s  ( J elli s o n  1 9 3 9, W h e el er 

D o w nl o a d e d Fr o m: htt p s:// bi o o n e. or g/j o ur n al s/ T h e- A u k o n 1 5 M ar 2 0 2 0
T er m s of U s e: htt p s:// bi o o n e. or g/t er m s- of- u s e A c c e s s pr o vi d e d b y B oi s e St at e U ni v er sit y



3

T h e A u k: Or nit h ol o gi c al A d v a n c e s 1 3 6: 1 – 1 2, © 2 0 1 9 A m eri c a n Or nit h ol o gi c al S o ci et y

K. A.  N a v o c k, D.  H. J o h n s o n, S.  E v a n s, et  al.  G e o gr a p hi c ori gi n of o wl  fl e a s

1 9 4 1 , Br o w n  1 9 4 4 , S mit h  a n d  B elt h off  2 0 0 1 a , B elt h off 
et  al. 2 0 1 5 ). I n f a ct, W h e el er et  al. ( 1 9 4 1)  d e s cri b e d t h e first 
e x a m pl e of a bir d h o st a s a c arri er of pl a g u e-i nf e ct e d e ct o -
p ar a sit e s w h e n sti c kti g ht fl e a s ( E c hi d n o p h a g a g alli n a c e a ) 
c oll e ct e d f r o m a B urr o wi n g O wl d uri n g a n e pi z o oti c o ut -
br e a k of pl a g u e i n C alif or ni a c a u s e d pl a g u e i nf e cti o n i n a 
l a b or at or y g ui n e a pi g (C a v e a p or c ell us ). T h e o wl s ar e g e n-
er all y c o nsi d er e d n o n- s u s c e pti bl e t o pl a g u e ( C o nr e y 2 0 1 0 ).

We w e r e i nt e r e st e d i n t h e h o st- p a r a sit e r el ati o n s hi p s 
b et w e e n B u r r o wi n g O wl s a n d P. ir rit a ns  i n r el ati o n t o o wl 

mi g r ati o n f o r it s i m pli c ati o n s o n p ot e nti al pl a g u e di s p e r -
s al vi a l o n g- di st a n c e t r a n s p o rt of i nf e ct e d fl e a s f r o m wi n -
t e ri n g g r o u n d s t o b r e e di n g g r o u n d s. T o i n v e sti g at e t h e s e 
r el ati o n s hi p s, w e c a pt u r e d o wl s, c oll e ct e d t h ei r fl e a s, a n d 
e x a mi n e d st a bl e i s ot o p e s of h y d r o g e n i n o wl a n d fl e a ti s -
s u e s t o e sti m at e bi o g e o g r a p hi c o ri gi n s of t h e fl e a s. St a bl e 
i s ot o p e s  of  h y d r o g e n  r efl e ct  a v e r a g e  s e a s o n al  r ai nf all  
a n d v a r y g e o g r a p hi c all y i n p r e di ct a bl e f a s hi o n i n N o rt h 
A m e ri c a  ( S h e p p a r d  et  al.,  1 9 6 9 , M a cí a s- D u a rt e  a n d  
C o n w a y 2 0 1 5 ). G r o wi n g f e at h e r s a c q ui r e st a bl e i s ot o p e 

FI G U R E 1.  (A ) B urr o wi n g O wl r a n g e i n w e st er n N ort h A m eri c a (fr o m Kl ut e et  al. 2 0 0 3 , c o urt e s y of U. S. Fi s h a n d Wil dlif e S er vi c e), (B ) 
N ort h A m eri c a n  di stri b uti o n of P ul e x irrit a ns  ( a d a pt e d fr o m H o pl a 1 9 8 0 ), a n d (C ) di stri b uti o n of h u m a n pl a g u e c a s e s ( 1 9 7 0 – 2 0 1 2) i n t h e 
U. S. ( U. S. C e nt er s f or Di s e a s e C o ntr ol a n d Pr e v e nti o n).
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G e o gr a p hi c ori gi n of o wl  fl e a s K. A.  N a v o c k, D.  H. J o h n s o n, S.  E v a n s, et  al.

v al u e s  i n  t h ei r  n o n- e x c h a n g e a bl e  h y d r o g e n  f r a cti o n s  

t h at  r efl e ct  t h o s e  v al u e s  of  t h ei r  di et.  B e c a u s e  mi g r a-

t o r y bi r d s i n N o rt h A m e ri c a, i n cl u di n g B u r r o wi n g O wl s 

(P yl e 1 9 9 7 ), t y pi c all y g r o w t h ei r f e at h e r s o n o r n e a r t h ei r 

b r e e di n g g r o u n d s, t h e y c a r r y wit h t h e m i s ot o pi c i nf o r -

m ati o n d e ri v e d f r o m t h e f o o d w e b at t h e b r e e di n g sit e i n 

t h e i n e rt f e at h e r s u ntil a s u b s e q u e nt m olt (H o b s o n 1 9 9 9 , 

W a s s e n a a r a n d H o b s o n 2 0 0 0 ). F o r m o r e t h a n 2 d e c a d e s 

o r nit h ol o gi st s h a v e e sti m at e d m olt o ri gi n a n d t h e r ef o r e 

b r e e di n g o r wi nt e ri n g l atit u d e s of m a nif ol d bi r d s p e ci e s 

b y  a n al y zi n g  h y d r o g e n  st a bl e  i s ot o p e  r ati o s  i n  f e at h -

e r s  ( e. g.,  H o b s o n  a n d  W a s s e n a a r  1 9 9 7 , H o b s o n  1 9 9 9 , 

W a s s e n a a r  a n d  H o b s o n  2 0 0 0 , M e e h a n  et  al.  2 0 0 1 , D e 

R u y c k et  al. 2 0 1 3 , R e s s Witt e n b e r g et  al. 2 0 1 3 , K ni c k et  al. 

2 0 1 4 , D o m e n e c h et  al. 2 0 1 5 , M a cí a s- D u a rt e a n d C o n w a y 

2 0 1 5 , We r n e r et  al. 2 0 1 6 , F o x et  al. 2 0 1 7 ). Ot h e r a vi a n 

ti s s u e s s u c h a s t o e n ail s al s o c o nt ai n i s ot o pi c si g n at u r e s 

u s ef ul  f o r  e st a bli s hi n g  g e o g r a p hi c  o ri gi n s  ( Cl a r k  et  al.  

2 0 0 6 , C at r y et  al. 2 0 1 2 , H a h n et  al. 2 0 1 4 ). U nli k e f e at h e r s, 

t o e n ail s g r o w c o nti n u o u sl y, t h u s h y d r o g e n i s ot o p e r ati o s 

i n t o e n ail s m a y r efl e ct di et a r y i nf o r m ati o n o v e r a wi n d o w 

of s e v e r al w e e k s t o a f e w m o nt h s a n d t h e r ef o r e, at l e a st 

f o r bi r d s t h at m olt j u st o n c e p e r y e a r, li k el y r efl e ct m o r e 

r e c e nt l o c al e s t h a n w h e r e f e at h e r s w e r e f o r m e d d e p e n d -

i n g u p o n t h e ti mi n g of s a m pl e c oll e cti o n (L o u r e n ç o et  al. 

2 0 1 5 ). T h u s, b ot h f e at h e r a n d t o e n ail s c a n b e u s e d t o i nf e r 

g e o g r a p hi c o ri gi n of mi g r a nt bi r d s b ut o n p ot e nti all y dif -

f e r e nt t e m p o r al e xt e nt s. I n s e ct c hiti n, s u c h a s t h at i n fl e a 

e x o s k el et o n s, i s si mil a rl y u s ef ul f o r a n al y zi n g g e o g r a p hi c 

o ri gi n u si n g st a bl e i s ot o p e s of h y d r o g e n a p p r o a c h e s, a s 

i s ot o p e s  i n  c hiti n  r efl e ct  l o c al e s  i n  w hi c h  t h e  m olt  h a s 

o c c u r r e d ( W a s s e n n a a r a n d H o b s o n 1 9 9 8 , R u b e n st ei n a n d 

H o b s o n 2 0 0 4 , H o b s o n et  al. 2 0 1 8 ).

We a d dr e ss e d t h e q u e sti o n of g e o g r a p hi c ori gi ns of fl e a s 

o n B urr o wi n g O wl s b y m e a s uri n g st a bl e i s ot o p e s of h y dr o -

g e n i n f e at h ers, t o e n ail, a n d fl e a s f r o m a d ult a n d n e stli n g 

o wl s c a pt ur e d d uri n g t h e br e e di n g s e a s o n f r o m 2 mi g r a -

t or y  p o p ul ati o ns.  We  a nti ci p at e d  (i)  t h at  st a bl e  i s ot o p e  

r ati o s i n t h e f e at h ers of b ot h a d ult s a n d n e stli n g s w o ul d 

e x pr e ss a br e e di n g g r o u n d si g n at ur e b e c a u s e of t h e t y pi -

c al p att er ns of pr e b a si c m olt i n o wl s ( P yl e 1 9 9 7 ), a n d (ii) 

t h at  t o e n ail s  w o ul d  r efl e ct  a  wi nt eri n g  g r o u n d  si g n at ur e  

i n a d ult s b ut n ot n e stli n g s (Fi g ur e 2 ). We c o ul d t h e n u s e 

t h e s e r el ati o ns hi p s t o e x a mi n e h y dr o g e n i s ot o p e r ati o s i n 

fl e a s c oll e ct e d f r o m b ot h a d ult o wl s a n d n e stli n g s t o h el p 

d e d u c e t h eir g e o g r a p hi c ori gi ns, i. e. br e e di n g g r o u n d s or 

wi nt eri n g  g r o u n d s  s o ur c e s.  We  h y p ot h e si z e d  t h at  fl e a s  

c oll e ct e d f r o m a d ult o wl s s o o n aft er arri v al f r o m s pri n g 

mi g r ati o n w o ul d b e t h e m o st li k el y t o e x pr e ss a wi nt eri n g 

g r o u n d si g n at ur e if t h e o wl s tr a ns p ort e d t h e m r at h er t h a n 

a c q uir e d t h e m i n t h e br e e di n g g r o u n d s.

M E T H O D S

St u d y Ar e a s a n d O wl C a pt ur e
We  st u di e d  B urr o wi n g  O wl s  a n d  t h eir  fl e a s  i n  2  n ort h -
w e st er n U. S.  br e e di n g p o p ul ati o ns l o c at e d ~ 4 4 0 k m a p art, 
e a c h of w hi c h r e c ei v e s a n n u al m o nit ori n g vi a m ar k-r e c a p -
t ur e st u di e s: (i) M orl e y N el s o n S n a k e Ri v er Bir d s of Pr e y 
N ati o n al C o ns er v ati o n Ar e a, A d a a n d El m or e C o., I d a h o 
( N C A:  4 3. 1 9 0 8 3° N,  1 1 6. 1 5 0 2 7 7° W);  a n d  (ii)  U m atill a  
Ar m y D e p ot, M orr o w a n d U m atill a C o., Or e g o n ( D E P O T: 
4 5. 8 4 2 2 2° N, 1 1 9. 4 4 0 5 5 5° W). O wl s i n t h e s e br e e di n g p o p u -
l ati o ns ar e a n n u al mi g r a nt s, a n d l e g- b a n d r e c o v eri e s a n d 
t el e m etr y  st u di e s  i n di c at e  t h at  i n di vi d u al s  i n  e a c h  m a y  
wi nt er i n or tr a v el t hr o u g h p orti o ns of C alif or ni a or M e xi c o 
(J. B elt h off p ers o n al o b s er v ati o n; D.  H. J o h ns o n p ers o n al 
o b s er v ati o n;  s e e  al s o  H olr o y d  a n d  Tr ef r e y  2 0 1 1 ).  B a s e d  
o n s at ellit e- a n d g e ol o c at or-t a g g e d a d ult B urr o wi n g O wl s 
(n   =  1 1), t h e m e a n ti m e b et w e e n arri v al i n a n d d e p art ur e 
f r o m wi nt eri n g ar e a s i s 1 3 7  d a y s (r a n g e: 8 5 – 1 9 0  d a y s) ( D. 
H.  J o h ns o n  p ers o n al  o b s er v ati o n).  S pri n g  ( n ort h b o u n d)  
mi g r ati o n of a d ult s ( n   =  3 m al e a n d n   =  7 f e m al e) a v er a g e s 
2 7  d a y s (r a n g e: 8 – 4 2  d a y s, D.  H. J o h ns o n p ers o n al o b s er -
v ati o n). D at a c o n c er ni n g st o p o v er l o c ati o ns a n d d ur ati o n 
d uri n g  s pri n g  mi g r ati o n  f or  o wl s  r et ur ni n g  t o  n ort h er n  
ti er U. S.  st at e s a n d S a s k at c h e w a n, C a n a d a ( D. H. J o h ns o n 
p ers o n al  o b s er v ati o n),  ar e  a v ail a bl e  f or  3  a d ult  f e m al e s  
tr a c k e d wit h s at ellit e tr a ns mitt ers. O n e h a d 3 st o p o v ers of 
4, 6 a n d 3  d a y s i n d ur ati o n; t h e ot h er 2 h a d 1 st o p o v er e a c h 
( 4 a n d 3  d a y s i n d ur ati o n). Alt h o u g h i nf or m ati o n i s li m-
it e d, fi d elit y t o wi nt eri n g sit e s i s str o n g i n B urr o wi n g O wl s 
(W o o di n et  al. 2 0 0 7 ). O wl s r et ur n t o t h e N C A a n d D E P O T 
t o br e e d i n M ar c h – A pril a n d f r e q u e ntl y n e st i n artifi ci al 
b urr o w s  pr o vi d e d  b y  r e s e ar c h ers  ( S mit h  a n d  B elt h off  

FI G U R E 2.  Pr e di ct e d r el ati o n s hi p s i n δ D a m o n g fl e a s, f e at h er s 
a n d t o e n ail s fr o m a d ult a n d n e stli n g B urr o wi n g O wl s d uri n g t h e 
br e e di n g  s e a s o n  if  mi gr at or y  a d ult s  h a v e  fl e a s  wit h  wi nt eri n g  
gr o u n d s ori gi n. T h e v erti c al a xi s i s i n v ert e d t o r efl e ct br e e di n g 
gr o u n d  δ D  c o m p o siti o n s  w hi c h  ar e  e x p e ct e d  t o  b e  m or e  
n e g ati v e  t o t h e n ort h (t o p of fi g ur e).
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K. A.  N a v o c k, D.  H. J o h n s o n, S.  E v a n s, et  al.  G e o gr a p hi c ori gi n of o wl  fl e a s

2 0 0 1 b , B elt h off a n d S mit h 2 0 0 3 , J o h ns o n et  al. 2 0 1 0). T h e y 
l a y 8 – 1 2 e g g s t h at f e m al e s i n c u b at e f or ~ 2 2  d a y s (C o n w a y 
et  al. 2 0 1 2 ), a n d n e stli n g s r e m ai n i n n e st s f or ~ 1 m o b ef or e 
m a ki n g i n cr e a s e d u s e of n e ar b y s at ellit e b urr o w s f or r o o st -
i n g. N e stli n g s g r a d u all y di s p ers e f r o m n e st l o c ati o ns i n l at e 
s u m m er ( Ki n g a n d B elt h off 2 0 0 1 ) a n d a d ult s a n d n e stli n g s 
i niti at e a ut u m n (s o ut h w ar d) mi g r ati o n a n u m b er of w e e k s 
t h er e aft er.

We  c a pt ur e d  a d ult  o wl s  at  n e st  sit e s  u si n g  wir e  tr a p s  
pl a c e d at t h e m o ut hs of b urr o w s f r e q u e ntl y i n c o m bi n ati o n 
wit h a n m p 3 pl a y er a n d s m all s p e a k er t h at br o a d c a st e d t h e 
o wl’s pri m ar y (“c o o- c o o”) c all. N e stli n g s w er e c a pt ur e d b y 
h a n d f r o m n e st c h a m b ers w h e n ~ 2 – 4  w k of a g e aft er o p e n -
i n g t h e artifi ci al b urr o w s. We cl a ssifi e d s e x of a d ult o wl s 
b y  t h e  pr e s e n c e/ a b s e n c e  of  a  br o o d  p at c h,  w hi c h  d e v el -
o p s o nl y i n f e m al e s, c o m bi n e d wit h b e h a vi or n e ar n e st s. 
Alt h o u g h pl u m a g e diff er e n c e s di sti n g ui s h n e stli n g s f r o m 
a d ult s, n e stli n g s e x c a n n ot b e di sti n g ui s h e d b a s e d o n m or -
p h ol o g y or pl u m a g e a n d s o w a s u n k n o w n f or t h e o wl s i n 
o ur s a m pl e. C a pt ur e d o wl s alr e a d y p o ss e ss e d or r e c ei v e d 
a  U. S.  G e ol o gi c al  S ur v e y  m et al  l e g  b a n d  f or  i n di vi d u al  
i d e ntifi c ati o n.

S a m pl e C oll e cti o n: F e at h er s, T o e n ail s a n d  Fl e a s
A t e a c h n e st, w e c oll e ct e d 2 – 3 c o nt o ur f e at h ers f r o m t h e 
fl a n k s of a d ult o wl s a n d f r o m u p t o 3 n e stli n g s a n d st or e d 
t h e m  s e p ar at el y  b y  i n di vi d u al  i n  c oi n  e n v el o p e s.  Usi n g  
p et t o e n ail s ci ss ors, w e al s o o bt ai n e d ~ 0. 5  m m of t h e di s -
t al ti p of a t o e n ail f r o m e a c h c a pt ur e d a d ult a n d f r o m u p 
t o 3 n e stli n g s at a n e st (t h e s a m e i n di vi d u al s f r o m w hi c h 
f e at h ers w er e c oll e ct e d) a n d st or e d t h e m i n 1. 5   m L pl a s-
ti c  c e ntrif u g e  t u b e s.  I m m e di at el y  u p o n  c a pt ur e  w e  al s o  
s e ar c h e d t h e pl u m a g e of a d ult a n d n e stli n g o wl s f or fl e a s 
a n d a s pir at e d t h e m i nt o 5 0  m L s ci ntill ati o n vi al s, t o w hi c h 
w e a d d e d ~ 5   m L of et h a n ol. We c oll e ct e d a n d a n al y z e d 
fl e a s  s e p ar at el y  f or  e a c h  a d ult  o wl.  Fl e a s  f r o m  n e stli n g s  
wit hi n a n e st w er e p o ol e d f or a n al y si s b e c a u s e n e stli n g s 
f r o m a n e st w er e c o mi n gl e d u p o n c a pt ur e, s o all fl e a s c o ul d 
n ot b e a ssi g n e d t o i n di vi d u al s a s i n a d ult s. S a m pl e si z e s 
f or fl e a s v ari e d b a s e d o n i nf e st ati o n l e v el a n d o ur a bilit y 
t o c a pt ur e fl e a s f r o m o wl s, b ut w e a n al y z e d u p t o 1 0 fl e a s 
p er a d ult a n d u p t o 1 0 fl e a s f r o m p o ol e d n e stli n g s at a n e st. 
We i ns p e ct e d e a c h fl e a u n d er 1 0 – 2 0 X m a g nifi c ati o n t o 
di sti n g ui s h s p e ci e s a n d s e x. All m al e fl e a s k e y e d m or p h o -
l o gi c all y  t o  P.  ir rit a ns .  B e c a u s e  f e m al e  P.  ir rit a ns  a n d  a  
cl o s el y r el at e d c o n g e n er, P. si m m ul a ns , c a n n ot t y pi c all y b e 
di sti n g ui s h e d m or p h ol o gi c all y, w e pr e s u m e d t h at b e c a u s e 
all t h e m al e s w er e P. ir rit a ns  t h at all t h e f e m al e s w er e al s o 
(B elt h off et  al. 2 0 1 5 ). F e at h er, t o e n ail a n d fl e a s a m pl e s w er e 
st or e d at r o o m t e m p er at ur e u ntil st a bl e i s ot o p e a n al y si s.

St a bl e I s ot o p e A n al y si s
H y dr o g e n  i s ot o pi c  c o m p o siti o ns  w er e  a n al y z e d  i n  
B urr o wi n g  O wl  c o nt o ur  f e at h ers  a n d  t o e n ail  cli p pi n g s,  

a n d i n t h e w h ol e fl e a s c oll e ct e d f r o m o wl s. S a m pl e s w er e 
w a s h e d wit h a c hl or of or m: m et h a n ol ( 2: 1) s ol uti o n, o v e n-
dri e d o v er ni g ht at 7 0° C, a n d all o w e d t o e q uili br at e wit h 
l a b or at or y air f or 9 6  hr (Wa ss e n a arr a n d H o b s o n 2 0 0 6 ). 
S a m pl e s  w er e  t h e n  c ut  u si n g  s ur gi c al  s ci ss ors,  p a c k a g e d  
i nt o sil v er c a p s ul e s a n d st or e d i n 9 6- w ell mi cr otit er pl at e s 
(Wa ss e n a ar a n d H o b s o n 2 0 0 3 ). We pr e p ar e d 0. 1 – 0. 2   m g 
s a m pl e s of f e at h er b ar b s o bt ai n e d f r o m t h e di st al 1 – 2  c m 
ti p s of f e at h ers a n d 0. 2   m g of t o e n ail cli p pi n g s f or i s ot o-
pi c  a n al y si s.  W h ol e  fl e a s  a n al y z e d  a v er a g e d  0. 2 0   ±  0. 0 9  
( S D)  m g  i n  m a ss.  H y dr o g e n  i s ot o p e  c o m p o siti o ns  w er e  
o bt ai n e d u si n g a T h er m o D elt a V C F-I R M S c o u pl e d wit h 
T C/ E A. All d e ut eri u m d at a ar e r e p ort e d i n ‰ i n st a n d ar d 
d elt a  n ot ati o n  ( δ D)  a n d  w er e  n or m ali z e d  t o  V S M O W  
u si n g C B S a n d K H S r ef er e n c e m at eri al s ( Wa ss a n a ar a n d 
H o b s o n 2 0 0 6 , S ot o et  al. 2 0 1 7 ).

M a n y fl e a s e x hi bit e d vi s u al e vi d e n c e f or bl o o d m e al s, 
b ut f or 2 r e a s o ns w e di d n ot e x p e ct t hi s bl o o d t o aff e ct 
i s ot o p e c o m p o siti o ns or o ur i nt er pr et ati o ns si g nifi c a ntl y. 
First, o ur s a m pl e pr o c e ssi n g i n v ol v e d s o a ki n g i n al c o h ol, s o 
s o m e bl o o d w a s pr o b a bl y w a s h e d a w a y. S e c o n d, t h e m a ss 
of pr ot ei n (t h e m ai n s oli d H- c arri er) i n a bl o o d m e al i s a 
ti n y f r a cti o n of t h e t ot al H w e m e a s ur e d. A p pr o xi m at el y 
2 0 % of bl o o d m a ss i s pr ot ei n, s o if a bl o o d m e al c o nstit ut e s 
1 0 – 2 0 % of t h e b o d y m a ss of a fl e a, o nl y 2 – 4 % of t h e t ot al 
m a ss of bl o o d pr ot ei n pl u s c hiti n pr ot ei ns c o ul d h a v e b e e n 
d eri v e d f r o m bl o o d. We e sti m at e d t h at t h e i s ot o p e c o m -
p o siti o n of bl o o d pr ot ei n ( d eri v e d f r o m o wl s) diff ers f r o m 
c hiti n b y ~ 5 0 ‰ b a s e d o n t h e H o b s o n et  al. ( 1 9 9 9 ; bl o o d 
pr ot ei n  r el ati v e  t o  l o c al  w at er)  a n d  c hiti n  c o m p o siti o ns  
of fl e a s t h at w e m e a s ur e d ( c hiti n pr ot ei n r el ati v e t o l o c al 
w at er; l o c al w at er c o m p o siti o n f r o m Ta p p a et  al. 2 0 1 6 ). If 
s o, t h e bi a s t o c hiti n c o m p o siti o n f r o m o wl bl o o d pr ot ei n 
i s o nl y 1 – 2 ‰. S u c h a s m all c orr e cti o n i s w ell wit hi n t h e 
n oi s e of o ur d at a.

St ati sti c al A n al y si s
We  u s e d  mi x e d  m o d el s  t o  e x a mi n e  t h e  p ot e nti al  eff e ct s  
of a g e cl a ss ( a d ult, n e stli n g), ti ss u e t y p e (fl e a, f e at h er, t o e -
n ail) a n d t h e i nt er a cti o n of t h e s e 2 f a ct ors o n δ D f or e a c h 
B urr o wi n g O wl p o p ul ati o n ( N C A, D E P O T) s e p ar at el y. We 
c o nsi d er e d t h e eff e ct s si g nifi c a nt w h e n P   <  0. 0 5 a n d u s e d 
T u k e y’s H S D f or p air wi s e c o m p ari s o ns a m o n g m e a ns w h e n 
eff e ct s w er e j u d g e d a s si g nifi c a nt. B e c a u s e w e a n al y z e d > 1 
f e at h er a n d fl e a f r o m i n di vi d u al s, a n d u p t o 2 a d ult s a n d 
3 n e stli n g s p er n e st sit e, w e u s e d i n di vi d u al a n d n e st sit e 
a s r a n d o m eff e ct s. F or a d ult o wl s, w e al s o e v al u at e d t h e 
p ot e nti al eff e ct of s e x, ti ss u e t y p e, a n d t h e i nt er a cti o n of 
t h e s e 2 f a ct ors f or t h e 2 p o p ul ati o ns s e p ar at el y i n a mi x e d 
m o d el  u si n g  i n di vi d u al  a s  a  r a n d o m  eff e ct.  N eit h er  s e x  
n or it s i nt er a cti o n wit h ti ss u e t y p e w a s si g nifi c a nt, s o w e 
p o ol e d a d ult m al e s a n d f e m al e s f or a n al y si s of d e ut eri u m 
i n r el ati o n t o a g e cl a ss a n d ti ss u e t y p e. M e a ns ar e r e p ort e d 
± 1 S D u nl e ss ot h er wi s e n ot e d, a n d all st ati sti c al a n al y s e s 
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w er e c o m pl et e d u si n g J M P Pr o 1 4. 2 ( S A S I nstit ut e, C ar y, 
N ort h C ar oli n a, U S A).

R E S U L T S

B et w e e n A pril 1 a n d J u n e 2 9, 2 0 1 7, w e c a pt ur e d 3 0 a d ult 
B urr o wi n g O wl s f r o m 2 8 n e st sit e s a n d 7 5 n e stli n g s f r o m 
3 0 n e st sit e s i n t h e N C A a n d D E P O T p o p ul ati o ns ( Ta bl e 
1 ). Si x of t h e 1 5 a d ult s ( 4 0 %) f r o m t h e N C A w er e r e c a p-
t ur e s of i n di vi d u al s ori gi n all y c a pt ur e d a n d l e g- b a n d e d i n 
t h e N C A i n a pr e vi o u s br e e di n g s e a s o n, a n d all b ut o n e 
a d ult i n t h e D E P O T ( 9 3 %) s a m pl e w er e r e c a pt ur e s of i n di -
vi d u al s c a pt ur e d a n d l e g- b a n d e d at t h e D E P O T d uri n g a 
pr e vi o u s br e e di n g s e a s o n. All n e stli n g s i n b ot h p o p ul ati o ns 
w er e c a pt ur e d f or t h e first ti m e d uri n g o ur st u d y i n 2 0 1 7. 
We a n al y z e d a t o e n ail s a m pl e f r o m all a d ult s a n d all b ut 2 
of t h e n e stli n g s (f or w h o m t h e s a m pl e w a s i n a d v ert e ntl y 
l o st  d uri n g  l a b or at or y  pr e p ar ati o n)  a n d  2  f e at h ers  f r o m  
e a c h o wl, e x c e pt f or 4 a d ult s w h er e 3 e a c h w er e a n al y z e d. 
We a n al y z e d 1 4 9 fl e a s o bt ai n e d f r o m B urr o wi n g O wl s i n 
t h e N C A ( 2. 7  ±  2. 4 p er a d ult, r a n g e: 1 – 1 0) a n d 6. 4  ±  3. 9 
fl e a s p er n e st f r o m n e stli n g s (r a n g e: 1 – 1 0, Ta bl e 1 ). F or t h e 
D E P O T, t h er e w er e 1 2 2 fl e a s ( 1. 8   ±  1. 3 p er a d ult, r a n g e: 
1 – 6) a n d 7. 3   ±  2. 7 (r a n g e: 3 – 1 0) p er n e st f r o m n e stli n g s 
(Ta bl e 1 ).

D e ut eri u m i n F e at h er s, T o e n ail s a n d  Fl e a s
M e a n  δ D  i n  B urr o wi n g  O wl  ti ss u e s  (f e at h ers  a n d  t o e -
n ail s) r a n g e d b et w e e n - 9 1. 9 ‰ ( N C A n e stli n g f e at h ers) a n d 
- 2 9. 6 ‰ ( N C A a d ult t o e n ail s, Ta bl e 2 ). F e at h ers a n d t o e-
n ail s t y pi c all y w er e m or e d e pl et e d i n t h e h e a v y i s ot o p e i n 
t h e N C A r el ati v e t o t h e D E P O T f or b ot h a d ult s a n d n e st-
li n g o wl s (Ta bl e 2 ). M e a n δ D i n fl e a s r a n g e d l e ss a m o n g 
a g e- p o p ul ati o n  cl a ss e s  t h a n  eit h er  f e at h ers  or  t o e n ail s  
(Ta bl e 2 ).

T h er e w a s a si g nifi c a nt i nt er a cti o n b et w e e n ti ss u e t y p e 
a n d a g e of o wl o n δ D i n b ot h t h e N C A a n d D E P O T p o p u -
l ati o ns (Ta bl e 2 ). A s e x p e ct e d, δ D i n n e stli n g f e at h er a n d 
t o e n ail s a m pl e s di d n ot diff er, a n d t hi s p att er n w a s si mil ar 
i n e a c h p o p ul ati o n (Fi g ur e 3 , Ta bl e 3 ). T o e n ail s a m pl e s i n 

a d ult s f r o m b ot h p o p ul ati o ns w er e m or e e nri c h e d i n t h e 
h e a v y i s ot o p e t h a n t o e n ail s i n n e stli n g s ( Fi g ur e 3 , Ta bl e 3 ), 
w hi c h i s c o nsi st e nt wit h a m or e s o ut h er n si g n at ur e i n t h e 
a d ult s, a s e x p e ct e d u n d er mi g r ati o n. H o w e v er, i n c o ntr a st 
t o pr e di cti o ns, f e at h ers f r o m a d ult s w er e m or e e nri c h e d 
t h a n i n n e stli n g s i n e a c h p o p ul ati o n, s o t h e y al s o s e e m e d 
m or e r e pr e s e nt ati v e of p o ssi bl e wi nt eri n g g r o u n d s ( Fi g ur e 
3 , Ta bl e 3 ). Fi n all y, δ D f or fl e a s at t h e D E P O T di d n ot dif-
f er b et w e e n a d ult s a n d n e stli n g s (Fi g ur e 3 , Ta bl e 3 ), b ut 
fl e a s f r o m a d ult s w er e m or e e nri c h e d i n t h e h e a v y i s ot o p e 
t h a n t h o s e f r o m n e stli n g s i n t h e N C A (Fi g ur e 3 , Ta bl e 3 ), 
alt h o u g h  diff er e n c e s  w er e  m u c h  s m all er  t h a n  b et w e e n  
n e stli n g s a n d a d ult s f or f e at h ers a n d t o e n ail s.

DI S C U S SI O N

St a bl e  is ot o p es  h a v e  pr e vi o usl y  b e e n  us ef ul  f or  m a p pi n g  
distri b uti o n a n d m o v e m e nt of B urr o wi n g O wls u n d er t h e 
ass u m pti o n  t h at  d e ut eri u m  r ati os  i n  pr e ci pit ati o n  a n d  
o wl f e at h ers ar e c orr el at e d a cr oss br o a d g e o gr a p hi c cli n es 
(M a cí as- D u art e a n d C o n w a y 2 0 1 5 ). H o w e v er, r at h er t h a n 
i d e ntif y  t h e  e x a ct  s o ur c e  l o c ati o ns  w h er e  tiss u es  w er e  
gr o w n,  o ur  o bj e cti v e  w as  t o  c o m p ar e  δ D  i n  o wl  fl e as  t o  
t h os e fr o m o wl tiss u es t o e v al u at e t h e e xt e nt t o w hi c h p at-
t er ns w er e c o nsist e nt wit h l o n g- dist a n c e m o v e m e nt of fl e as 
b y  mi gr ati n g  B urr o wi n g  O wls.  S u c h  a  p att er n  w o ul d  b e  
r efl e ct e d  b y  dis p ar at e  is ot o pi c  c o m p ositi o ns  b et w e e n  t h e  
fl e as a n d o wl tiss u es. Mi gr at or y bir ds i n d e e d m o v e a v ari et y 
of e ct o p ar asit es a m o n g p o p ul ati o ns a n d b et w e e n wi nt eri n g 
a n d br e e di n g gr o u n ds as u p t o 3 9 milli o n N e otr o pi c al ti c k s 
ar e tr a ns p ort e d t o t h e U. S.  a n n u all y o n mi gr at or y s o n g bir ds 
(C o h e n et  al. 2 0 1 5 ). Fl e as c a n a d h er e t o h osts vi a m o ut h-
p arts, e m b e d i n t h e s ki n, or ot h er wis e e xist wit hi n pl u m a g e 
a n d t h e n tr a nsl o c at e o v er l o n g dist a n c es w hil e ass o ci at e d  
wit h mi gr ati n g bir ds ( S c h w a n et  al. 1 9 8 3 ). F or i nst a n c e, aft er 
b e c o mi n g i nf est e d wit h p arr ot sti c kti g ht fl e as ( He ct o ps yll a 
psitt a ci )  w hil e  o v er wi nt eri n g  i n  S o ut h  A m eri c a,  Cliff  
S w all o ws  ( P etr o c h eli d o n  p yrr h o n ot a )  i ntr o d u c e d  t his  s p e-
ci es of fl e a i nt o N ort h A m eri c a w h e n r et ur ni n g t o br e e d i n 
C alif or ni a ( N els o n et al. 1 9 7 9 , S c h w a n et al. 1 9 8 3 ). A d ult fl e as 

T A B L E 1.  L o c ati o n, ti mi n g a n d t h e n u m b er of a d ult a n d n e stli n g B urr o wi n g O wl s a n d t h eir fl e a s c a pt ur e d i n 2 p o p ul ati o n s d uri n g 2 0 1 7 
a n d a n al y z e d f or i n v e sti g ati o n of g e o gr a p hi c ori gi n of ti s s u e s t o e x a mi n e t h e p ot e nti al f or l o n g- di st a n c e di s p er s al of fl e a s ( P ul e x irrit a ns,  
Si p h o n a pt er a: F a mil y P uli ci d a e) b y mi gr at or y o wl s. T h e n u m b er of a d ult s t h at ar e m al e a n d f e m al e i s i n di c at e d, w h er e a s all n e stli n g s 
ar e u n k n o w n s e x.

St at e P o p ul ati o n A g e cl a s s of o wl
N u m b er of o wl s
( S e x r ati o: M: F) C a pt ur e d at e s N u m b er of o wl n e st s N u m b er of fl e a s

I d a h o  N C A  A d ult s 1 5
( 1 1: 4)

A pril 1 – M a y 1 8 1 4 4 0

  N e stli n g s 4 6 M a y 3 0 –J u n e 2 9 1 7 1 0 9
Or e g o n  D E P O T  A d ult s 1 5

( 8: 7)
M a y 7 – M a y 1 4 1 4 2 7

  N e stli n g s 2 9 M a y 2 7 –J u n e 2 1 3 9 5
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T A B L E  2. R e s ult s of li n e ar mi x e d m o d el a n al y si s f or p ot e nti al eff e ct s of ti s s u e t y p e a n d a g e of o wl o n δ D  ( ‰) i n fl e a s, fe at h er s a n d 
t o e n ail s c oll e ct e d fr o m a d ult a n d n e stli n g B urr o wi n g O wl s fr o m t h e ( A) N C A (I d a h o) a n d ( B) D E P O T ( Or e g o n) p o p ul ati o n s i n 2 0 1 7. 
I n di vi d u al a n d n e st sit e w er e r a n d o m eff e ct s b e c a u s e > 1 f e at h er a n d fl e a fr o m i n di vi d u al s a n d u p t o 2 a d ult s a n d 3 n e stli n g s p er n e st 
sit e w er e e x a mi n e d.

( A) N C A

Fi x e d eff e ct s t e st s

F a ct or df F  r ati o P - v al u e

Ti s s u e t y p e 2 a n d 2 9 4. 9 8 8. 0 4 < 0. 0 0 1
A g e 1 a n d 3 7. 0 3 4 6. 9 8 < 0. 0 0 1
Ti s s u e t y p e * A g e 2 a n d 2 9 6. 0 1 1 8. 0 3 < 0. 0 0 1

R a n d o m eff e ct s c o v ari a n c e p ar a m et er e sti m at e s

V ari a n c e c o m p o n e nt E sti m at e S E W al d P - v al u e  

I n di vi d u al 2 6. 9 3 1 3. 3 1 0. 0 4 3  
N e st sit e 6 6. 0 9 2 6. 2 3 0. 0 1 2  
R e si d u al 1 0 9. 1 1 9. 2 9   

( B) D e p ot     

Fi x e d eff e ct s t e st s

F a ct or df F  r ati o P - v al u e

Ti s s u e t y p e 2 a n d 2 2 8. 1 6 4. 5 2 < 0. 0 0 1
A g e 1 a n d 3 7. 3 1 2 9. 0 1 < 0. 0 0 1
Ti s s u e t y p e * A g e 2 a n d 2 2 8. 1 7 1. 1 6 < 0. 0 0 1

R a n d o m eff e ct s c o v ari a n c e p ar a m et er e sti m at e s

V ari a n c e c o m p o n e nt E sti m at e S E W al d P - v al u e  

I n di vi d u al 6. 6 2 1 0. 4 1 0. 5 2 4  
N e st sit e 3 0. 2 9 1 6. 3 3 0. 0 6 4  
R e si d u al 1 1 6. 7 6 1 1. 2 1   

FI G U R E 3.  D e ut eri u m ( δ D, ‰) i n fl e a, f e a t h er a n d t o e n ail s a m pl e s fr o m a d ult ( bl u e) a n d n e stli n g (r e d) B urr o wi n g O wl s i n 2 mi gr at or y 
p o p ul ati o n s. D at a p oi nt s ar e jitt er e d f or pr e s e nt ati o n. R e gr e s si o n li n e s wit h c o nfi d e n c e b o u n d s ar e f or ill u str ati v e p ur p o s e s o nl y. S e e 
T a bl e 3  f or m e a n v al u e s a n d t h e r e s ult s of st ati sti c al c o m p ari s o n s wit hi n p o p ul ati o n s. T h e v erti c al a xi s i s i n v ert e d t o r efl e ct br e e di n g 
gr o u n d c o m p o siti o n s t o t h e n ort h (t o p of fi g ur e).
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li v e fr o m s e v er al m o nt hs t o m or e t h a n a y e ar (L a h a n e 2 0 0 5 ), 
w hi c h is s uffi ci e nt ti m e t o a c c o m p a n y a B urr o wi n g O wl o n 
mi gr ati o n  as  mi gr ati o n  m o v e m e nts  ar e  a c c o m plis h e d  i n  
s h ort er d ur ati o ns t h a n fl e a lif es p a ns ( H olr o y d et  al. 2 0 1 1 , 
D.   H. J o h ns o n p ers o n al o bs er v ati o n). As s o m e of t h e fl e a 
s p e ci es t h at o c c ur o n B urr o wi n g O wls ar e c o m p et e nt pl a g u e 
v e ct ors, l o n g- dist a n c e m o v e m e nts w o ul d h a v e i m pli c ati o ns 
f or t h e e c ol o g y of pl a g u e i n w est er n N ort h A m eri c a.

D es pit e  t h e  p ot e nti al  f or  bir ds  t o  m e di at e  dis p ers al  of  
fl e as, o ur st u d y di d n ot r e v e al e vi d e n c e of c o nti n e nt- wi d e  
m o v e m e nt  of  P.  irrit a ns  s u c h  as  b et w e e n  B urr o wi n g  O wl  
wi nt eri n g gr o u n ds a n d br e e di n g gr o u n ds. I nst e a d, is ot o pi c 
c o m p ositi o ns of fl e as o n a d ult o wls i n t h e D E P O T p o p ul a -
ti o n cl os el y r es e m bl e d t h os e i n n estli n g f e at h ers a n d t o e n ails, 
w hi c h s u g g ests l o c al br e e di n g gr o u n d g e o gr a p hi c ori gi n f or 
t h es e fl e as. Si mil arl y, fl e as o n a d ult o wls i n t h e N C A di d n ot 
i n di c at e a wi nt eri n g gr o u n d s o ur c e, as t h e y w er e m or e li k e 
t h os e i n n estli n g tiss u es t h a n is ot o pi c c o m p ositi o ns i n eit h er 
a d ult f e at h ers or t o e n ails. H o w e v er, e v e n t h o u g h t h e y di d n ot 
a p p e ar t o r efl e ct a wi nt eri n g gr o u n d si g n at ur e, fl e as o n N C A 
a d ults h a d si g nifi c a ntl y diff er e nt is ot o pi c c o m p ositi o ns t h a n 
fl e as, f e at h ers a n d t o e n ails fr o m N C A n estli n gs; t his s u g g ests 
a p ossi bl e diff er e nt s o ur c e l o c ati o n t h a n f or fl e as fr o m n est -
li n gs. O n e p ot e nti al e x pl a n ati o n f or t his p att er n is t h e a c q ui-
siti o n of fl e as b y a d ults at st o p o v er sit es t h at o wls us e d uri n g 
mi gr ati o n, w hi c h pr es u m a bl y w o ul d h a v e a s o m e w h at m or e 
s o ut h er n is ot o pi c si g n at ur e t h a n br e e di n g gr o u n ds b as e d o n 
p att er ns of o bs er v e d mi gr ati o n ( H olr o y d et  al. 2 0 1 0 , H olr o y d 
a n d Tr efr e y 2 0 1 1 , D.  H. J o h ns o n p ers o n al o bs er v ati o n). T h e 
li mit e d a v ail a bl e d at a o n st o p o v er bi ol o g y of B urr o wi n g O wls 
i n di c at e t h at o wls m a y st o p o v er at m or e t h a n o n e l o c ati o n 
a n d f or m or e t h a n o n e d a y i n e a c h l o c ati o n w hil e u n d ert a k -
i n g  n ort h w ar d  mi gr ati o n.  If  t h e y  m a k e  us e  of  b urr o ws  at  

t h es e  st o p o v er  l o c ati o ns  or  e n c o u nt er  diff er e nt  s o ur c es  of  
fl e as, s u c h as fr o m h u nt e d pr e y, t h e n t h er e is t h e p ot e nti al t o 
a c q uir e fl e as. N o n et h el ess, o ur d at a ar e cl e ar i n t h at t h er e is 
n o is ot o pi c e vi d e n c e t h at o wls tr a ns p ort fl e as fr o m wi nt eri n g 
ar e as. O wls m a y b e d e v oi d of fl e as i n at l e ast s o m e wi nt er -
i n g ar e as (Siss o ns et  al. 2 0 0 6 , W o o di n et  al. 2 0 0 7 ), w hi c h als o 
m a y i n di c at e t h at o wls d o n ot dis p ers e fl e as fr o m br e e di n g 
gr o u n ds t o wi nt eri n g gr o u n ds vi a a ut u m n mi gr ati o n.

P. irrit a ns  is wi d es pr e a d i n distri b uti o n a n d h a s a d a pt e d t o 
m a n y h ost s p e ci es, i n cl u di n g c ar ni v or es, r o d e nt s, u n g ul at es 
a n d h u m a ns ( L e wis et  al. 1 9 8 8 , H o pl a 1 9 8 0 ). H o pl a ( 1 9 8 0 : 
p.  1 9 5) wr ot e t h at “ Or di n aril y, w h e n d e ali n g wit h t h e g e n us 
P ul e x  o n e d o es n ot e x p e ct t o b e i n v ol v e d i n a h ost a ss o ci a-
ti o n i n v ol vi n g A v es. H o w e v er, i n t h e P a cifi c N ort h w est, t his 
u ni q u e p h e n o m e n o n is e n c o u nt er e d …. W h at e v er t h e pr o -
c ess es i n v ol v e d i n s u c h a u ni q u e a d a pt ati o n, t h e y ar e tr ul y 
r e m ar k a bl e o n es.” T h us, w hil e t his p e c uli ar a ss o ci ati o n h a s 
b e e n r e c o g ni z e d f or d e c a d es, m u c h a b o ut t his h ost- p ar a sit e 
r el ati o ns hi p r e m ai ns p o orl y k n o w n. R o ost, c a c h e a n d n est 
b urr o ws ar e t h e m ost li k el y s o ur c e of B urr o wi n g O wl fl e a s, 
j ust a s t h e y ar e f or m a n y s p e ci es of fl e a t h at i nf est bir ds 
(W hiti n g et  al. 2 0 0 8 ). D uri n g wi nt er, Ri di n g a n d B elt h off 
( 2 0 1 5) mi cr o w a v e d  n est  d e bris  i n  o wl  b urr o ws  i n  I d a h o  
t o kill fl e a e g g s, l ar v a e a n d/ or p u p a e b ef or e t h e o ns et of 
s pri n gti m e  n est  sit e  s el e cti o n  a n d  br e e di n g.  O wls  us e d  
b urr o ws wit h a n d wit h o ut t h e mi cr o w a v e tr e at m e nt wit h 
si mil ar fr e q u e n c y, s o t h e a bs e n c e of fl e a s i n t h es e b urr o ws 
di d n ot a p p e ar t o i nfl u e n c e n est sit e r e us e. B ut fl e a s ulti -
m at el y i nf est e d n estli n g s at t h e mi cr o w a v e d sit es d uri n g t h e 
e ns ui n g n esti n g s e a s o n ( Ri di n g a n d B elt h off 2 0 1 5 ). It is n ot 
cl e ar t o w h at e xt e nt t h es e fl e a s w er e r ei ntr o d u c e d b y pr e -
vi o usl y p ar a siti z e d a d ult s arri vi n g t o n est i n t h e b urr o ws, 
u p o n r o d e nt pr e y t h at o wls d eli v er e d t o t h e n est s, t hr o u g h 

T A B L E 3.  L e a st s q u ar e s m e a n δ D  ( ‰) i n fl e a s, fe at h er s a n d t o e n ail s c oll e ct e d fr o m a d ult a n d n e stli n g B urr o wi n g O wl s fr o m t h e N C A 
(I d a h o) a n d D E P O T ( Or e g o n) p o p ul ati o n s i n 2 0 1 7. N u m b er of s a m pl e s (n ) a n al y z e d i s i n di c at e d f or e a c h a g e cl a s s. S e p ar at el y f or e a c h 
p o p ul ati o n, m e a n s wit h t h e s a m e l ett er s (i n p ar e nt h e s e s) d o n ot diff er si g nifi c a ntl y ( P  >  0. 0 5) fr o m o n e a n ot h er ; s e e al s o Fi g ur e 3 .

P o p ul ati o n A g e cl a s s
Fl e a  

( x ̄±  S E)
F e a t h er 
( x ̄±  S E)

T o e n ail 
( x ̄±  S E)

N C A A d ult s – 6 9. 5  ±  2. 5 – 3 8. 3  ±  2. 5 – 2 9. 6  ±  3. 1
  9 5 % CI – 7 4. 6 t o – 6 4. 4 – 4 3. 4 t o – 3 2. 2 – 3 5. 6 t o – 2 3. 5
  n 4 0 3 3 1 5
  ( A) ( B) ( C)
 N e stli n g s – 8 8. 1  ±  2. 1 – 9 1. 9  ±  2. 0 – 8 9. 1  ±  2. 2
  9 5 % CI – 9 2. 3 t o – 8 3. 9 – 9 5. 9 t o – 8 7. 8 – 9 3. 6 t o – 8 4. 7
  n 1 0 9 9 4 4 5
  ( D) ( D) ( D)
D E P O T A d ult s – 7 9. 1  ±  2. 3 – 4 8. 4  ±  2. 1 – 4 4. 9  ±  2. 7
  9 5 % CI – 8 3. 6 t o – 7 4. 6 – 5 2. 7 t o – 4 4. 2 – 5 0. 3 t o – 3 9. 5
  n 2 7 3 1 1 5
  ( A) ( B) ( B)
 N e stli n g s – 8 2. 6  ±  1. 7 – 8 4. 0  ±  1. 9 – 8 2. 3  ±  2. 2
  9 5 % CI – 8 6. 1  t o – 7 9. 0 – 8 7. 8 t o – 8 0. 3 – 8 6. 8 t o – 7 7. 8
  n 9 5 5 8 2 8
  ( A) ( A) ( A)
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c ar ni v or es or ot h er m a m m als visiti n g t h e pr e vi o usl y mi cr o -
w a v e d b urr o ws, or b y fl e a m o v e m e nt s a m o n g n e ar b y b ur -
r o ws, s o t h es e d y n a mi c s of t h e h ost- p ar a sit e r el ati o ns hi p 
r e q uir e f urt h er i n v esti g ati o n.

Ot h er s p e ci es of fl e a d o o c c ur i n B urr o wi n g O wl n ests  
or o n t h e o wls. F or i nst a n c e, J ellis o n ( 1 9 3 9) r e c o v er e d 1 0 9 
li v e r o d e nt fl e as of 6 s p e ci es fr o m a B urr o wi n g O wl n est i n 
a pl a g u e ar e a n e ar Dill o n, M o nt a n a. W h e el er et  al. ( 1 9 4 1)  
r etri e v e d  7 0  sti c kti g ht  fl e as  fr o m  a  si n gl e  B urr o wi n g  O wl  
f oll o wi n g  a  pl a g u e  o ut br e a k  i n  C alif or ni a.  Br o w n  ( 1 9 4 4)  
r e c o v er e d a si n gl e fl e a fr o m e a c h of 2 li v e B urr o wi n g O wls 
i n Al b ert a, C a n a d a, a n d i d e ntifi e d t h e m as Or o ps yll a i d a -
h o e nsis  a n d (t e nt ati v el y) R e ct ofr o nti a fr at er n al,  n oti n g t h at 
O. i d a h o e nsis  w as a k n o w n pl a g u e v e ct or. S mit h a n d B elt h off 
( 2 0 0 1 a) f o u n d 3 s p e ci es of fl e a o n o wls i n I d a h o, alt h o u g h 
al m ost 9 0 % of i n di vi d u als w er e P. irrit a ns . B elt h off et al. ( 2 0 1 5)  
f o u n d P.  irrit a ns  str o n gl y ass o ci at e d wit h B urr o wi n g O wls 
i n Or e g o n, I d a h o, a n d Was hi n gt o n, b ut n ot i n C ol or a d o or 
S o ut h D a k ot a. T h us, e v e n t h o u g h P. irrit a ns  o c c urs i n ot h er 
p orti o ns of t h e B urr o wi n g O wl r a n g e, t h e ass o ci ati o n of t his 
fl e a s p e ci es wit h B urr o wi n g O wls r e m ai ns m ost pr o n o u n c e d 
i n t h e n ort h w est er n U. S.  d es pit e m or e wi d es pr e a d distri b u-
ti o n of b ot h B urr o wi n g O wls a n d P. irrit a ns .

Fi n all y, a n u n e x p e ct e d r es ult w a s t h at c o nt o ur f e at h ers 
of a d ult B urr o wi n g O wls i n b ot h o wl p o p ul ati o ns di d n ot 
pr es e nt a br e e di n g gr o u n d δ D si g n at ur e. I nst e a d, δ D w a s 
m or e si mil ar t o t h at of a d ult t o e n ails, w hi c h s u g g est s m or e 
of a wi nt eri n g gr o u n d ori gi n, or at l e a st a n ori gi n t h at is 
diff er e nt  t h a n  fr o m  t h e  br e e di n g  gr o u n ds.  O n e  p ot e nti al  
e x pl a n ati o n f or t his p att er n is t h at t h e o wls fr o m w hi c h w e 
c oll e ct e d c o nt o ur f e at h ers i n t h e s pri n g of 2 0 1 7 w er e br e e d -
ers or w er e h at c h e d i n diff er e nt p o p ul ati o ns i n 2 0 1 6, a n d 
t h us d e ut eri u m v al u es r efl e ct e d t h os e g e o gr a p hi c l o c ati o ns 
r at h er t h a n c urr e nt br e e di n g sit es. Dis p ers al a m o n g p o p u -
l ati o ns is r e p ort e d i n B urr o wi n g O wls ( e. g., D u x b ur y 2 0 0 4 , 
H olr o y d et  al. 2 0 1 1 ). H o w e v er, t his p ot e nti al e x pl a n ati o n 
is w e a k e n e d b e c a us e (i) br e e di n g dis p ers al dist a n c es t y pi-
c all y a v er a g e o nl y < 0. 5 – 4 k m ( D e S m et 1 9 9 7 , C atli n et  al. 
2 0 0 5 , Ri di n g a n d B elt h off 2 0 1 8 ), a n d (ii) al m ost all a d ult s 
i n t h e D E P O T p o p ul ati o n a n d m a n y of t h os e i n t h e N C A 
w er e r e c a pt ur es of o wls c a pt ur e d pr e vi o usl y i n t h e r es p e c -
ti v e st u d y ar e a s. A  s e c o n d e x pl a n ati o n is t h at t h e pr e b a si c 
m olt of b o d y f e at h ers w a s n ot c o m pl et e b y t h e ti m e t h at 
a d ult  or  j u v e nil e  o wls  l eft  br e e di n g  gr o u n ds  f or  mi gr a -
ti o n t h e pr e vi o us y e ar, alt h o u g h P yl e ( 1 9 9 7)  n ot es t h at t h e 
pr e b a si c m olt i n b ot h a d ult s a n d h at c h y e ar i n di vi d u als is 
c o m pl et e d  o n  t h e  s u m m er  gr o u n ds.  L a stl y,  it  is  p ossi bl e  
t h at t h e is ot o pi c si g n at ur es fr o m c o nt o ur f e at h ers i n a d ult s 
r efl e ct o c c urr e n c e of pr e- alt er n at e m olt. P yl e ( 1 9 9 7 : p.  8 5) 
d es cri b es t h e a bs e n c e of or li mit e d s c o p e of pr e- alt er n at e 
m olt i n B urr o wi n g O wls, c o m m e nti n g t h at it m a y i n cl u d e 
“j ust a f e w br e a st f e at h ers.” P o uli n et  al. ( 2 0 1 1)  dis c uss t h at 
r e p ort s of a pr e- alt er n at e m olt ( e. g., T h o ms e n 1 9 7 1 , B utt s 
1 9 7 3 ),  i n cl u di n g  r e pl a c e m e nt  of  s o m e  b o d y  f e at h ers  i n  

M ar c h – M a y,  r e q uir es  c o nfir m ati o n  a s  it  m a y  i nst e a d  b e  
p art of e arl y pr e b a si c m olt r el at e d t o t h e f or m ati o n of br o o d 
p at c h es. H o w e v er, t h e c o nt o ur f e at h ers w e a n al y z e d i n a d ult 
o wls i n s pri n g h a d disti n ctl y diff er e nt is ot o pi c c o m p ositi o ns 
t h a n f e at h ers i n n estli n g s, a n d t h e f a ct t h at m a n y of t h e c o n-
t o ur f e at h ers pr es e nt e d si mil arl y a m o n g o wls m a y s u g g est 
a p att er n t h at i n cl u d e d m or e t h a n a f e w f e at h ers i n v ol v e d 
i n a pr e- alt er n at e m olt a n d m or e c o nt o ur f e at h ers t h a n j ust 
t h os e o n t h e br e a st. W hil e w e c oll e ct e d o nl y f ull y gr o w n 
c o nt o ur f e at h ers, s o m e m al e a n d f e m al e o wls i n o ur st u d y 
p o p ul ati o ns h a d b o d y f e at h ers i n s h e at hs i n di c ati n g o b vi -
o us m olti n g (J. B elt h off,  p ers o n al o bs er v ati o n), a n d t h er e -
f or e i n t h e c a s e of m al es, n ot i n r el ati o n t o a d e v el o p m e nt 
of  a  br o o d  p at c h.  H a d  w e  c oll e ct e d  r e mi g es  r at h er  t h a n  
c o nt o ur f e at h ers, w e b eli e v e it is li k el y t h at t h e y w o ul d h a v e 
r efl e ct e d a br e e di n g gr o u n d si g n at ur e, a s br e e di n g a d ult s 
i n b ot h t h e D E P O T a n d N C A p o p ul ati o ns s h o w br e e di n g 
sit e fi d elit y (J. B elt h off a n d D.  H. J o h ns o n,  p ers o n al o bs er -
v ati o n)  a n d fli g ht f e at h er m olt o c c urs i n J ul y – S e pt e m b er 
w hil e o n t h e br e e di n g gr o u n ds ( P yl e 1 9 9 7 ).

I n c o n cl usi o n, bir ds ar e h y p ot h esi z e d t o b e a m o n g t h e 
p ossi bl e a g e nt s f or s pr e a di n g pl a g u e b et w e e n r o d e nt p o p -
ul ati o ns  ( St e ns et h  et  al.  2 0 0 8 , G a g e  2 0 1 2 ). G a g e  ( 2 0 1 2)  
e x pl ai ns t h at i n t h e c o urs e of c a pt uri n g, killi n g a n d f e e di n g 
o n r o d e nt s, bir ds of pr e y es p e ci all y m a y a c q uir e fl e a s t h at 
ar e c arri e d t o n e w sit es w h er e t h e fl e a s l e a v e t h eir a c ci d e n -
t al h ost a n d fi n d n e w r o d e nt h ost s. B urr o wi n g O wls d o n ot 
a p p e ar t o b e a n a c ci d e nt al h ost f or P.  irrit a ns , a s t his fl e a 
s p e ci es oft e n p ar a siti z es t h e o wls, a n d B urr o wi n g O wls ar e 
n ot si m pl y a p h or eti c h ost ( Gr a h a m et  al. 2 0 1 6 ). Alt h o u g h 
P. irrit a ns  is t h o u g ht t o b e a c o m p et e nt pl a g u e v e ct or, w e 
d et e ct e d  n o  e vi d e n c e  of  l o n g- dist a n c e  dis p ers al  of  fl e a s  
b et w e e n  wi nt eri n g  gr o u n ds  a n d  br e e di n g  gr o u n ds  b y  
B urr o wi n g O wls. T h e l a c k of pr o n o u n c e d c o nti n e nt-l e v el 
m o v e m e nt of fl e a s s u g g est s t h at e v e n d uri n g e pi z o oti c o ut -
br e a k s of pl a g u e t h e c h a n c es of s u c h l o n g- dist a n c e dis p er -
s al of fl e a s c arr yi n g pl a g u e b a ct eri a w o ul d b e l o w. H o w e v er, 
t h e  d at a  f or  o n e  p o p ul ati o n  of  o wls  w a s  c o nsist e nt  wit h  
t h e p ossi bilit y t h at s m all er s p ati al e xt e nt, i nt er- p o p ul ati o n 
m o v e m e nt s of fl e a s b y a r a pt or is p ossi bl e, s u c h a s b et w e e n 
p ot e nti al st o p o v er sit es a n d br e e di n g ar e a s. W hil e st a bl e  
is ot o p es ar e us ef ul f or a d dr essi n g br o a d s c al e m o v e m e nt s, 
m ol e c ul ar  st u di es  t o  e x a mi n e  g e n eti c  str u ct ur e  i n  fl e a  
p o p ul ati o ns a n d t o m or e n arr o wl y d efi n e t h eir s o ur c es ar e 
i m p ort a nt n e xt st e ps i n u n d erst a n di n g t h e d y n a mi c s of t h e 
h ost- p ar a sit e r el ati o ns hi ps i n v ol vi n g B urr o wi n g O wls a n d 
P. irrit a ns .

A C K N O W L E D G M E N T S

We t h a n k L.  A. B elt h off, L.  Bri n k er- C ol e, A.  Gi b b o ns, J.  M ell o, 
S.  P o ur z a m a ni, D.  W hit e a n d K.  We c k w ert h f or a ssi st a n c e i n 
t h e fi el d a n d J.  Wa d e f or h el pf ul c o m m e nt s o n t h e m a n u s cri pt. 
T h e Or e g o n N ati o n al G u ar d, t h e M orl e y N el s o n S n a k e Ri v er 
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Bir d s of Pr e y N ati o n al C o ns er v ati o n Ar e a a n d I d a h o B ur e a u 
of L a n d M a n a g e m e nt, a n d t h e U. S. Fi s h a n d Wil dlif e S er vi c e 
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