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(a)

Organzmi su suoceni s razliitim tipovima izbora:

a)
b)
c)
d)
e)
?
ST
>

Izbor 1zmedu stanisSta

Dilema izmedu obilja
hrane 1 rizika od
predacije

Izbor vremena
zadrzavanja u danom
staniStu

Dilema izmedu obilja
hrane 1 broja
kompetitora

Optimalna prehrana —

ooooo

ukljuéiti 1li ne ukljuciti
dani plijen u prehranu
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“Teorem marginalne vrijednosti”

e Prilikom donoSenja odluke organizmi bi se trebali ponasSati
na nacin da ostvare najvecu mogucu korist uz placanje
najmanje moguce cijene (utroSak vremena 1 energije)

« U razmatranju optimalnog ponasSanja organizama vazne su
dvije stvart:

— Valuta — ono u odnosu na Sto se procjenjuje korist 1 cijena (npr.
maksimalni dobitak energije, maksimalna efikasnost, maksimalni
reproduktivni uspjeh itd.)

— Ogranicenja — Fizioloska 1 ekoloska ograni¢enja
 Graficki model koj1 omogucava pronalazenje optimalnog
ponasSanja organizama prilikom donoSenja razli¢itih
ekonomskih odluka poznat je pod nazivom “Teorem
marginalne vrijednosti”
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“Teorem marginalne vrijednosti ”
(Charnov, 1976)

* “Teorem marginalne vrijednosti” je graficki model koji
omogucava prognozu odredenih ekonomskih odluka
organizama vezanih za njihovu prehranu

* Neke od ekonomskih odluka koje se temelje na analizi
cijene 1 koristi su:
— Da l1 ¢eSce 1¢1 po manju koli¢inu hrane, 1l1 1¢1 manje
puta 1 svaki put uzeti vecu koli¢inu hrane (sve to kao
funkcija udaljenosti mjesta na koje se ide po hranu)

— Koliko se dugo zadrzati u staniStu 1l1 kada napustiti
staniSte 1 potraziti drugo s vecom koliCinom hrane
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KoriStenje teorema marginalne vrijednosti u
prognozi koliko dugo ¢e se organizam zadrzati u
pojedinom staniStu
(“Model optimalnog koriStenja stanista”)

* Najveci dio plijena nalazi se u pojedinim dijelovima
staniSta u kojima je zbog povoljnih uvjeta abundancija
plijena visoka, a t1 su dijelovi staniSta odjeljeni
neprikladnim staniStima u kojima plijena nema 1li je
njegova abundancija niska

* Predator1 u potrazi za plijenom moraju putovati 1zmedu
povoljnih staniSta, te su cesto suoceni s dilemom da 1
napustiti stanisSte 1 plijen potraziti negdje drugdje, il1 jos
malo ostati (ako otidu prerano trosit ¢e puno vremena na
putovanje a za mali dobitak, ako ostanu predugo troSit ¢e
puno vremena na neefikasno trazenje)
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Krivulja dobitka
f (1)

\

“Model optimalnog koriStenja staniSta” se
temelji na 1deji da kvaliteta podrucja opada s
vremenom. Kako organizmi koriste hranu
njena se koli¢ina smanjuje u staniStu

\

t(T5)

Rate of gain

Time in patch

Krivulja dobitka
(kumulativna koli€ina
pojedene hrane ili dobivene
energije) u pocetku raste
velikom brzinom, medutim
kako organizmi smanjuju
koli¢inu hrane tako 1
konzumacija hrane po
jedinici vremena opada, pa
ukupni dobitak pocinje
stagnirati
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Prosjecna stopa dobitka u danom staniStu [{(T,)] odredena je koli¢inom
konzumirane hrane [P(T,)] podjeljenom sa sumom vremena trazenja
(T,) 1 vremena potrebnog za putovanje 1izmedu dvaju stanista (T,)

f(T,) = P(T)/(T, + T,)

Koli¢ina konzumirane hrane se moze prikazati sa sljedecom
jednadZzbom, gdje je N ukupna koli¢ina hrane u staniStu, dok je a
efikasnost pronalazenja 1 konzumacije hrane

P(T,) = aNT,/(1+ aT))

Optimalno vrijeme odustajanja (vrijeme provedeno u staniStu do
trenutka kada ga organizam odluci napustiti; T, *) odredeno je
vremenom putovanja (koliko vremena organizmu treba da stigne do
novog povoljnog stanista) 1 efikasnos¢u konzumacije hrane (a)

T * = (T /a)
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Graficko rjesenje
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Ener .
off as patch
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Graficko rjesenje

Stopa dobitka jednaka je nagibu linije AB (nagib = koli¢ina konzumirane
hrane/(vrijeme putovanja + vrijeme traZzenja)). Ne postoji nijedna druga linija koja
spaja mjesto pocetka putovanja 1 dodiruje krivulju dobitka, a koja ima veci nagib

Rate of gain

Sto je vrijeme
putovanja duze,
optimalno vrijeme
boravka u staniStu
bit ¢e duze

B A {0

Time spent traveling
between patches, T,

T,

Optimalno
vrijeme boravka
u stanistu 1li
optimalno
vrijeme do
odustajanja

a b
Time spent in patch, T,
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Dva stanista od kojih je vrijeme putovanja do sljedeceg povoljnog staniSta
jednako, ali su krivulje dobitka za ova dva staniSta razli¢ite

Rate of gain

Model predvida
da ¢e predator i1
duze vremena patch 2
provesti u
staniStu s nizom :
stopom dobitka t(T)
patch 1

A a, dy

Time spent traveling Time spent in patch, T;
between patches, T;
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Primjer: Optimalna veliCina tereta kod piljka

Cumulative 1LJL‘--I
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Optimalno vrijeme provedeno u
staniStu

Pacificka zvjezdaca Hippasteria
Ptilosarcus gurneyi g spinosa se specijalizirala na
prehranu s organuzmom 1z
skupine koralja Ptilosarcus
gurneyi koji Zivi u skupinama
koje neujednaceno prekrivaju
razli¢ito velike dijelove stanista.
Ukoliko zvjezdaca provede puno
vremena u jednom dijelu stanista
ll  broj koralja se zbog predacije
smanjuje pa zvjezdaca ulaze sve
viSe energije 1 vremena za sve
manju dobit

Hippasteria spinosa .
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Optimalno vrijeme provedeno u stanistu

v
" 4

Zvjezdaca se ponaSa prema ‘“Teoriji optimalne prehrane”

 Vrijeme boravka predatora u stanistu opada kako vrijeme putovanja do sljedeceg
povoljnog staniSta opada (kada je novo povoljno staniSte blizu tada se isplati brzo
napustiti postojece stanisSte ¢im kvaliteta prehrane malo opadne)

* Vrijeme boravka predatora u staniStu opada s porastom stope iscrpljivanja plijena
(s porastom efikasnosti predacije)

* Vrijeme boravka predatora u stanistu nije ovisno o ukupnoj kolicini plijena
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Glavni zakljucci modela:

* Vrijeme boravka predatora u staniStu
opada kako vrijeme putovanja do
sljedeCeg povoljnog staniSta opada
(kada je novo povoljno staniste blizu
tada se 1splati brzo napustiti postojece
staniSte ¢im kvaliteta prehrane malo
opadne)

* Vrijeme boravka predatora u staniStu
opada s porastom stope iscrpljivanja
plijena (s porastom efikasnosti
predacije)

* Vrijeme boravka predatora u staniStu
nije ovisno o ukupnoj koli¢ini plijena
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“Teorija optimalne prehrane” % :

* Organizam se ponasa na nacin da ostvari
najvecl energetski dobitak po jedinici
vremena.

» EkoloSka teor1ja koja se bavi analizom
ciyjene 1 koristi prilikom 1zbora plijena od
strane predatora naziva se “teorija
optimalne prehrane”
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“Teorija optimalne prehrane”

« Krecuci se kroz stanisSte predator susrece potencijalni
plijen

e Svaki put kada naide na plijen predator ima mogucnost
1zbora: (1) uhvatiti 1 pojesti plijen, Sto trazi utrosak
vremena 1 energije; 1l (2) propustiti plijen 1 nastaviti s
trazenjem pozeljnijeg plijena. Koju ¢e odluku predator
doniyjeti ovisit ¢e 0 odnosu 1zmedu koristi 1 cijjene
(costs and benefits)
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Predatori mogu odabrati optimalni broj
razliCitih vrsta plijena koje ukljucuju u
svoju prehranu

e McArthur 1 Pianka (1966) su postavili graficki
model optimalnog broja vrsta koje predatori
ukljucuju u svoju prehranu (“Sirina prehrane”

* Model polazi od pretpostavke da najbolja selekcija
hrane smanjuje na minimum vrijeme potrebno za
pronalazenje 1 hvatanje plijena (to je vrijeme za
predatora cijena jer nije utroseno na hranjenje)
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Time

Optimalni broj
vrsta plijena

Number of species in diet

U ovom grafickom modelu su
prosjecna vremena trazenja (Tg) 1
rukovanja (T,) prikazana kao funkcija
“Sirine prehrane” (broja vrsta plijena
ukljucenih u prehranu predatora), gdje
su vrste plijena poredane od
najpogodnije za predatora prema
manje pogodnima. Optimalna Sirina
prehrane je ona koja rezultira
najmanjom sumom vremena trazenja i
rukovanja (Tg + Tp)

PovecCanjem broja vrsta plijena vrijeme trazenja
opada, dok se vrijeme rukovanja povecava
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Kada ukupna abundancija plijena
poraste, bilo zbog porasta
produktivnosti staniSta bilo zbog
smanjene kompeticije, vrijeme
trazenja opada, pa se optimalan
broj vrsta ukljucenih u prehranu
pomice prema lijevo Sto znaci da
se “Sirina prehrane” suzuje, tj.
favorizira se specijalizacija

Time

Number of species in diet

Povecana produktivnost/smanjena kompeticija = Specijalizacija

Smanjena produktivnost/povecana kompeticija = Generalizacija
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Klasi¢ni model optimalnog izbora plijena
(Krebs i Davies, 1981)

Pretpostavimo da predator susrece dvije vrste plijena

ZNACAJKA PLIJEN 1 | PLIJEN 2
Energetska vrijednost plijena E, E,
hl h2

Vrijeme rukovanja

Profitabilnost plijena (dobitak
energije po jedinici vremena E,/h E,/h,
potrosenog na rukovanje)
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Pretpostavimo da je plijen 1 profitabilniji od plijena 2
E,/h; > E,/h,

ODLUKA PREDATORA:

1. Kada susretne plijen 1 trebao bi ga uvijek pojesti. Dakle, izbor
profitabilnijeg plijena 1 ne ovisi o abundanciji manje profitabilnog
plijena 2

2. Kada susretne plijen 2 trebao b1 ga pojesti ukoliko vrijedi:
Dobitak od pojedenog > Dobitak od ignoriranja plijena 2
plijena 2 1 trazenje profitabilnijeg plijena 1
ili
E,/h,>E/(h, +S))

gdje je S, vrijeme potrebno za pronalazenje plijena 1
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Uvjet za generalizaciju (prehranu predatora s obje vrste plijena)

\/
E,/h,>E,/(h, +S,)
A\
5> (K hy/Ey) -hy

1. Izbor manje profitabilnog plijena 2 (generalizacija) ovisit ¢e o
abundanciji profitabilnijeg plijena 1

2. Odluka o specijalizaciji ovisio S, aline10 S,

3. Specrijalizaciju favoriziraju: veca stopa susretanja plijena 1, veca
energetska vrijednost plijena 1, te krace vrijeme rukovanja s
plijenom 1
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100
80
60
40
20

Selection (%)

-0.1 0 0.1 0.2 0.3 0.4 0.5
Benefit of selection (mgs™!)

Eksperiment s velikom sjenicom potvrdio je predvidanja “klasicnog modela
1zbora plijena ili optimalne prehrane”. Utvrden je pozitivan odnos 1izmedu
koristi od selekcije plijena 1 preferencije prema selekciji koje su sjenice
pokazivale. Eksperiment se u potpunosti ne slaze s predvidanjem modela da ¢e
doc¢i do naglog prelaska na selekciju kada korist od selekcije postane veca od
nule
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Prognozirani rezultati

100
80
60
40
20

Rezultati
eksperimenta

Ptica se specijalizirala na veliki
plijen (bez obzira na koli¢inu malog
plijena) onda kada je pojavljivanje

velikih crva bilo dovoljno ucestalo

% specijalizacije na velike crve

01 0 01 02 03 04 0.8

Izbor izmedu velikih i malih crva: Ispred ptice na traci prolaze crvi koji su joj dostupni 2
sekunde. Ako se odluc¢i da uzme crva propusta sljedece crve dok jede.

Kako je ucestalost prolaska velikih crva rasla, ptica je postajala sve selektivnija. Na osi X je
prikazan ekstra profit kojeg ptica ostvaruje zbog toga Sto je selektivna (¢eka velike crve). Taj
ekstra profit postaje pozitivan kod neke kriticne vrijednosti S, (vrijeme potrebno za
pronalaZenje plijena; u ovom eksperimentu vrijeme koje protekne do pojavljivanja velikog
crva). PonaSanje ptica u eksperimentu poklapa se s prognozama modela.
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Optimalna velicina plijena

Lo PREY DENSITY

HIGH PREY DENSITY

[
32  Small prey 33% 14%
E % Medium prey 3
5= Large pray
[
]
285 smalprey 3% |
Eﬁ Madium prey 3%
E E Large pray I T
=3
%32 cmallprey 328% 2%
§ T Medium pray ILEN A0%
3 E.E Large prey 5% Ly

Percentage of each size class available or In the diet

o e
=

4
d
A
i
¥

Primjera prehrane kod ribe
suncanice pokazuju da
porast gustoce plijena vodi
k njithovoj vecoj
specijalizaciji u prehrant,
upravo kako to predvida
teorija optimalne prehrane.
Kada je ukupna koli¢ina
plijena gusca suncanica
propusta manji plijen 1
specijalizira se na hvatanje
veceg plijena.
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Optimalna velicina plijena
|

Najvecu abundanciju ima Primjer
1 plijen ¢ija je velicina oko 1 optimalne
mm prehrane kod
- — . ribe sunéanice.
£ 40- Teorija optimalne prehrane Uks
Ezo- - predv.i.d'a mak.simalal.l dobitak el ek
g energije uk01.1}§0 se ribe hrane frakcija
0 Tt plyjenom veli¢imne oko 3 mm njihovog
I oo
.E | Istrazivanje je pokazalo da su se plijena
8 sun¢anice zaista najvise hranile pokl‘c.lpa S€ 5
& plijenom veli¢ine oko 3 mm predvidanjima
s p— modela

4 8 12
Prey length (mm)
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Optimalna velicina plijena

Profitabilnost J/s

1.0 '1.5 "2.0.2.5 3.0

% u prehrani

1.0°15 2.0255 3.0

Rak Carcinus maennas hrani se
dagnjama. Male dagnje je lako otvoriti ali
imaju malu koli¢inu mesa. Velike dagnje

sadrze puno mesa, ali treba uloZiti puno
energije na njihovo otvaranje. Rak
preferira dagnje srednje veliine 1 one mu
zaista 1 donose najveci energetski profit
po jedinici uloZenog vremena



(a) Bluegill sunfish

Ratia
encountered

Prediction of
optimal diet
theory

Observed
ratio in diet

{b) Great tit

FProportion
encounterad

Predicted
proporticn
in diet
Observed
proportion
in diet

Low density

o 04 048
T 111

Low density

0 04 0B
T T T T
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Medium density High density
0 04 08 0 04 08
I L I LI L
High density | High density Il
o 04 038 0 04 08

D
Large prey

Medium prey
Small prey

High density Il
0 04 08

| I I A |

Large prey
Small prey

L
5

L
3

Dva primjera
prehrane kod ribe
suncanice 1 ptice
velike sjenice
pokazuju da
porast gustoce
plijena vodi k
njihovoj vecoj
specijalizacijiu
prehrani, upravo
kako to predvida
model optimalnog
1zbora plijena
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Uzorkovanje i informacije

Zivotinja ne moZe poznavati kvalitetu svakog dijela stani§ta niti vrijeme
putovanja izmedu pojedinih dijelova (Zivotinje uce u hodu
prikupljanjem informacija)

Primjer: Eksperiment s djetlicem koji trazi hranu sakrivenu u rupama

Djetlic€ je istreniran da trazi hranu (suncokretove sjemenke) koja je sakrivena u
rupama probusenim u drvetu 1 zatim prekrivenim neprozirnom trakom (djetli¢
treba “otvoriti” rupu da bi vidio da li je u njoj sjemenka ili ne

“staniSte” — jedno staniSte

predstavljeno je okruglim

komadom drveta u kojem

su izbuSene 24 rupe (4 reda
po 6 rupa)

Djetlicu je ponuden izbor izmedu 60
staniSta koja su sva bila ispunjena
sjemenkama (sve 24 rupe u svih 60
staniSta sadrzavale su sjemenku).

Djetli¢ je tim uvjetima bio izloZen kroz
14 dana i naucio je otvarati svaku rupu
jer je znao da je u svakoj sjemenka.
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Nakon 14 dana djetli¢ je kroz
sljede¢ih mjesec dana bio sukcesivno
stavljen u tri vrste okoliSa:

PUNI OKOLIS:

36 praznih staniSta 1 24 puna staniSta
(sve 24 rupe sadrzavale su sjemenku)

POLOVICNI OKOLIS:

36 praznih stanista 1 24 '2 punih staniSta
(12 rupa od 24 sadrzavale su sjemenku)

CETVRTINSKI OKOLIS:

30 praznih staniSta 1 30 % punih stanista
(6 rupa od 24 sadrzavale su sjemenku)
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o AP S o

FULL PATCHES

AVG. HOLES OPENED

| S i T - /\L '/H*‘i-;— NGy SR

e . Wi HALF-FULL GUARTER-FULL

T e W 3
1 & 1 u,p:‘; . 2l ™ 51

Dan 1. Otvara sve rupe u praznim staniStima
Dani 2.-8. Naucio da neka staniSta imaju a neka nemaju sjemenke
Dani 9.-11. Otvara 1.7 rupa po praznom staniStu prije odustajanja
Dan 12. Prvi dan susreta s POLOVICNIM STANISTEM
Dan 13. Otvara 5 rupa po praznom staniStu prije odustajanja
Dan 23. Prvi dan susreta s CETVRTINSKIM STANISTEM
Dani 29.-31. Otvara 6.3 rupa po praznom stanistu prije odustajanja




M. Soli¢: Ekologija ponasanja

Rizik od izgladnjivanja

1. Moguc¢nost 2. Mogucnost
SVAKI DAN PO 10 KOBASICA | % DANA 5 KOBASICA
%2 DANA 20 KOBASICA
Dnevne potrebe: Vjerojatnost prezivljavanja Vjerojatnost prezivljavanja
Manje od 10 kobasica 100% 50%
Dnevne potrebe: Vjerojatnost prezivljavanja Vjerojatnost prezivljavanja
Vise od 10 kobasica 0% 50%

1. Ukoliko su energetske potrebe manje od prosjecne ocekivane
nagrade, Zivotinja ¢e izabrati manje varijabilnu opciju (ponasanje
u pravcu izbjegavanja rizika)

2. Ukoliko su energetske potrebe vece od prosjecnog dobitka,
Zivotinja Ce 1zabrati viSe varijabilnu opciju (ponasSanje sklono
riziku)
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Hoce li organizam odabrati riskantno
ponasanje ili Ce izbjegavati rizik moze
ovisiti 1 0 uvjetima u okoliSu

Primjer: mala ptica Junco phaeonotus

TEMPERATURA Riskantno ponasanje Izbjegavanje rizika
(0 1l1 6 sjemenaka) (uvijek 3 sjemenke)
1°C DA
19°C DA

Ptica odabire riskantno ponaSanje u uvjetima niskih temperatura kada
joj za prezivljavanje nisu dovoljne 3 sjemenke. Kod viSih temperatura, 3
sjemenke zadovoljavaju energetske potrebe, pa riskantno ponaSanje nije

poZzeljno
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Varijabilnost vremena hranjenja

Pored varijabilnosti u koli€ini hrane u prirodi su Ceste situacije kada razli¢ite
opcije hranjenja uklju€uju 1 varijabilno vrijeme

Mnogi su eksperimenti pokazali da zivotinje preferiraju hranjenje koje
ukljucuje varijabilno vrijeme, Sto sugerira da u tim slucajevima dobitak u
buducnosti ima manju vrijednost od dobitka ovdje 1 sada

Primjer: Eksperiment s golubovima

Golubovi su istrenirani da pritiskom na dugme dobiju hranu. Imali su izbor
pritisnuti dva dugmeta gdje se hrana dobivala:

1. Dugme — hrana uvijek dolazi nakon 5 sekundi (fiksno vrijeme)

2. Dugme — hrana dolazi nakon razli€itog vremena ¢ija je srednja vrijednost
5 sekundi (varijabilno vrijeme)

Golubovi su se odlucili za opciju varijabilnog vremena!
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W

KOLICINA MASNIH REZERVI

Varijabilnost okolisa

i spremanje hrane

Male ptice 1zloZene su velikim dnevnim fluktuacijama tjelesne mase

Konstantni
okolis

Varijabilni
okoli$

Optimalna koli¢ina masnih
rezervi raste onda kada je cijena
prezivljavanja preko noci veca ili
nepredvidljiva, 1li onda kada je
opasnost od predacije manja

*Varijabilnost okoliSa postignuta je
variranjem duzine no¢i (razdoblja tijekom
kojeg nema hranjenja)

DANI

Mnoge Zivotinje hranu umjesto u
svom tijelu spremaju u svom okoliSu

Primjer: Mocvarna sjenica

. Konstantan okoli$
B Varijabilan okoli§

Broj spremljenih sjemenki




M. Soli¢: Ekologija ponasanja

Optimalna visina s koje vrana baca puzeve

120 >
——# of drops .

——total vertical flight
required
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flight height
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=
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I
=

19

10
height per drop

Sto je veca visina s koje vrana baca puza potreban je manji broj pokusaja dok
se kucica puza razbije, ali se na let do velike visine trosi puno energije

Minimalna ukupna duZzina leta potrebna da se razbije puz (broj pokuSaja x
visina leta) ima svoj minimum kod visine s koje vrane najc¢eSce bacaju puzeve



M. Soli¢: Ekologija ponasanja

Kompromis izmedu prehrane i opasnosti

. Vodomar odsutan
16 B Vodomar prisutan
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Gustoca plijena

Gladna riba uobicajeno bira za prehranu podrucja s gustim populacijama
plijena (smanjena mogucnost pracenja predatora — vodomara)

Kada je u blizini prisutan vodomar (model vodomara u eksperimentu), riba je
birala dijelove bazena s manjim gustocom plijena



M. Solié:

Ekologija ponasanja

Hranidbena ogranicCenje (prisile) W

Konzumacija vodenih biljaka

energijom

Optimalna

Ogranicenj¢ prehrana

veli¢inom
Zeluca

Ogranicenje
nitratom

Konzumacija kopnenih biljaka

Prehrana losa odredena je
potrebama za energijom i
potrebama za natrijem, te
veli¢inom Zeluca.

Los se hrani kopnenom
vegetacijom (bogata energijom,
siromasna natrijem) i vodenom
vegetacijom (bogata natrijem,
siromasna energijom,
voluminoznija)

Optimalna losova prehrana nalazi se unutar trokuta koji je definiran prisilama
vezanim za potrebe za energijom, hranom 1 velicnom Zeluca 1 to u tocci koja
oznaCava maksimalni dnevni dobitak energije (najveca koli¢ina energije po

jedinici volumena Zeluca)
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