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Roditeljsku brigu mogu pokazivati oba partnera (npr. ¢vorak); samo
Zenke (npr. koSuta); ili samo muzjak (npr. morski konjic)

Razlike u roditeljskoj brizi Cesto proizlaze ili su tijesno povezane s tipom

parenja
TIP PARENJA OPIS BRIGA ZA POTOMSTVO
MONOGAMIJA | Muzjak i Zenka Cine par (“bracna Cesto oba roditelja
veza’)
POLIGAMIJA Jedan ili oba spola se pare s viSe
partnera (“nevjera’)
Poliginija Muzjak se pari s viSe Zenki Vecinom Zenke
Poliandrija Zenka se pari s vise muZjaka Vecinom muzjaci
Promiskuitet I muzjak i Zenka se pare s viSe Sve mogucnosti

partnera




M. Soli¢: Ekologija ponasanja

Tip parenja ovisan je o stanisStu i naCinu prehrane

LVIRERERE  Relationship of habitat and diet to mating system in African weaverbird species

HARITAT Foon Pally BOND SOCIALITY

Girouped
Forest Savanna Grassland  Insects Seeds  Monogamous Polygamous — Solitary territories Colonial
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{Drata fromm Clutton-Brock and Harvey 1984, )

Kod ptica pletilja je utvrdena dominacija monogamije kod kukcojednih vrsta koje
nastanjuju Sume 1 savane, dok je poliginija pravilo kod vrsta koje se hrane sjemenjem 1i
nastanjuju savane 1 travnjake. Pored toga, monogamne vrste se uglavnom pare u izoliranim
parovima koji su Siroko disperzirani, dok su poligine vrste uglavnom kolonijalne (gnijezde
se u velikim grupama)
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Postizanje maksimalnog reproduktivnog
uspjeha

MUZJAKOV IDEAL: I¢i unaokolo i pariti se sa §to vise Zenki, s tim da
svaka “ostane kod kuce” 1 brine se za potomstvo

ZENKIN IDEAL: Pariti se, brigu o potomstvu prepustiti muzjaku, a
energiju i rezerve hrane sacuvati za proizvodnju Sto vise jajnih stanica

Dva su nacina da se u praksi rijeSi ovaj konflikt izmedu spolova:

1. Predispozicija (npr. fizioloSka) jednog od spolova za vecu
roditeljsku brigu

2. Korist/cijena odnos odreden ekoloSkim faktorima
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RazlicCite grupe kraljeznjaka pokazuju znacajne razlike u

pogledu roditeljske brige i tipu parenja

Siroko uopéen pregled dominantnih tipova parenja i roditeljske brige kod 3 razreda

kraljeZznjaka
RAZRED TIP PARENJA RODITELJSKA BRIGA
Ptice Monogamija Oba spola
Sisavci Poliginija Samo Zenke
Ribe Poligamija/Promiskuitet Samo muzjaci
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1.

Ptice:

Hranjenje mladih u gnijezdu je Cesto
ograni¢avajuci faktor

Monogamija i suradnja u podizanju mladih
(osobito morske ptice)

Poliginija je Cesta kod ptica koje se hrane
sjemenkama 1li vo¢em (velika koli¢ina hrane u
sezoni parenja, pa jedan roditelj moze uspjesno
podic¢i mlade; muzjak ¢eSce dezertira)

Sisavci:

Zenka je predisponirana za brigu oko mladih
(trudnoca, dojenje)

Poliginija 1 briga za mlade prepuStena Zenkama

Kod nekih kanivora postoji pomo¢ muzjaka u
hranjenju mladih
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3. Ribe: Kod 79% kostunjaca nema brige; kada je ima ovisi o tipu oplodnje

Roditeljska briga | Unutrasnja oplodnja | Vanjska oplodnja

Muzjak 2 61
Zenka 14 24
Nitko 5 100

ESRRTEE S Relationship of location of fertilization
to parental care in fish and amphibian species

CARE DELIVERED BY Kod riba i
o Both N vodozemaca je
Fertilization parents Male Female Neither .
utvrdena jasna
Fishes .
| | povezanost izmedu
External 8 28 6 191 . L
| vanjske opoldnje i
Internal 0 2 10 . >,
brige muzjaka za
Amphibians potomstvo
External 0 14 8 10
Internal 0 2 11 0

{From Smith 1978; after Breder and Rosen 1966, Gross and Shine 1981.)
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Hipoteze koje objasnjavaju ove rezultate:
1. Sigurnost oCinstva

Sigurnost ocinstva je veca kod vanjske oplodnje nego kod unutrasnje (zbog
kompeticije sperme), pa je kod unutrasnje oplodnje muzjak manje stimuliran za
pruzanje brige

2. Redosljed oslobadanja gameta

Kod unutrasnje oplodnje muzjak ima prvi priliku dezertirati, dok je kod vanjske
oplodnje obrnuto (zato Sto je sperma laksa od jaja)

3. Povezanost (bliskost) s embrijem

Kod unutraSnje je oplodnje Zenka bliskije povezana s embrijem. Vanjska oplodnja
se obicno dogada na muzjakovom teritoriju (postoji jasna korelacija izmedu
teritorijalnog ponasanja i vanjske oplodnje) Sto muzjaka Cini bliskije vezanim za
mlade (obrana jaja 1 mladih kroz obranu teritorija)

4. VeliCina i plodnost (kod riba)

Kod riba fekunditet vise raste s velicinom kod Zenki nego kod muzjaka, pa manja
veliCina (zbog utroSka energije na brigu) ima manju cijenu kod muzjaka
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ESS Model roditeljskog ulaganja
Najbolja strategija za jedan spol (dezertirati il1 se brinuti) ovisi o tome koju je
strategiju odabrao drugi spol
Maynard Smith (1977) je razvio model za rjeSavanje ovog konflikta:

Pretpostavka: Reproduktivni uspjeh para ovisi o (1) koli€ini roditeljske
brige i (2) broju jaja koje zenka proizvede

Vjerojatnost prezivljavanja jaja je:

P, (briga oba roditelja) > P, (briga jednog roditelja) > P, (nema brige)

LEGENDA SIMBOLA:
P — Sansa muzjaka koji dezertira da se ponovo pari
W — broj jaja koje proizvodi Zenka koja dezertira

w — broj jaja koje proizvodi Zenka koja se brine o jajima (W > w)
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Postoje 4 moguce ESS:

ESS 1: Muzjak i Zenka dezertiraju: Moraju biti zadovoljeni sljedeci uvjeti:

WP, > wP, u suprotnom c¢e se zenka brinuti
P, (1 +p)>P, u suprotnom ¢e se muzjak brinuti

ESS 2: Zenka dezertira, muZjak se brine: Uvijeti:

WP, >wP, u suprotnom ce se zenka brinuti
P,>P, (1 +p) u suprotnom ¢e se muzjak brinuti

ESS 3: Muzjak dezertira, Zenka se brine: Uvjeti:

wP, > WP, u suprotnom c¢e se zenka brinuti
P,(1+p)>P, u suprotnom ¢e se muzjak brinuti

ESS 4: Muzjak i Zenka se brinu: Uvjeti:
wP, > WP, u suprotnom c¢e se zenka brinuti

P,>P, (1 +p) u suprotnom ¢e se muzjak brinuti
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Za dane vrijednosti parametara ESS1 1 ESS4 mogu biti alternativne
mogucnosti, kao 1 ESS2 1 ESS3

Npr. ESS2 ¢e biti favorizirana ukoliko:

1. Zenka koja se ne brine moze zbog toga proizvesti znatno vise jaja
(W >>w)

2. Briga jednog roditelja je znatno bolja nego nijednog (P, >> P,); dok
briga obaju roditelja nije puno bolja od brige jednog roditelja (P, = P,)

ESS3 je alternativa za ESS2, pogotovo ukoliko muZjak koji dezertira ima
velike Sanse da se ponovo pari

Ukoliko dvoje roditelja mogu podi¢i dvostruko potomaka u odnosu na jednog
(P, >> P,), 1l1 ukoliko je Sansa roditelja koji je dezertirao da se ponovo
pari mala, tada ¢e biti favorizirana ESS4
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Tip parenja bez roditeljske brige muzjaka

Teoretski bi se tip parenja bez roditeljske brige muzjaka mogao prikazati
kao rezultat procesa koji ima dva stupnja

Disperzija
resursa
Disperzija
Predacija Dlsperzqa I perzij I
Zenki muzjaka

Cijena/korist
od Zivota u

grupi

Muzjaci se mogu natjecati za Zenku direktno
(A) ili indirektno naslucujuéi kako kako
resursi utjeCu na disperziju Zenki, te
natjecCuci se za staniSta bogata resursima (B)

1. Reproduktivni uspjeh Zenke ovisi o resursima, predaciji 1 odnosu
cijena/korist od Zivota u grupi

2. Reproduktivni uspjeh muzjaka ovisi o distribuciji Zenki
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|}

Varijacije u tipu parenja

Hrpicasta raspodjela resursa pogoduje poliginiji (ekonomicnija je obrana
teritorija)

“Operativni omjer spolova” (broj muzjaka i1 Zenki koji su istovremeno
spremni za parenje) — klju¢ni faktor u odredivanju vremenske distribucije
parenja ,

“Eksplozija parenja” — kod Zabe krastace
(Bufo bufo) muzjak se pari s 1-2 Zenke
“Prolongirano parenje” — kod Zabe Rana catesbeiana muzjak se pari sa 6 Zenki

Komparativni pregled tipova parenja kod sisavaca

Ekonomija monopolizacije Zenki od strane muzjaka je pod utjecajem 3 glavna
faktora:

1. Veli¢ina skupine Zenki (osamljene 1li u grupi)
2. VeliCina raspona rasprostranjenja Zenki

3. Sezona parenja
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Nekoliko primjera:

Raspon rasprostranjenja zenki mali = poliginija

Raspon rasprostranjenja zenki veliki = monogamija (muzjak mozZe braniti
samo podrucje u kojem obitava jedna Zenka pa svoj reproduktivni uspjeh
povecava na jedini moguci na¢in — pomaganjem u podizanju mladih

Stalni i sezonski haremi:

Ako sve Zenke postaju spremne za parenje u istoj sezoni, tada se muzjaku
isplati Cuvati energiju za obranu harema (npr. Crveni jelen, morski slon itd.)

Kada sve Zenke nisu spremne za parenje u istom razdoblju, muzjaci mogu
odrZavati 1 braniti hareme tijekom ¢itavog reproduktivnog Zivota (npr. zebra,
neke vrste babuna itd.)
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Lekovi i1 horovi

Lekovi su skupine muzjaka (si savci i ptice) unutar
kojih svaki muzjak brani mali teritorij (Cesto nekoliko
metara) i raznim signalima pokusava privuéi Zenku.
Zenke &esto posjecuju vise muZjaka prije nego se
odluce na parenje s nekim od njih. Ove se skupine kod
Zaba i kukaca zovu horovi.

Uspjeh u parenju je jako iskrivljen (najveci broj parenja ostvari mali broj

muzjaka)
50

G Primjer: Uspjeh u parenju
= muzjaka jarebice
% 30 (Centrocercus urophasianus)
220 Vecinu parenja u leku ostvare
X 10 3-4 muzjaka (najbolje

0 rangirani muzjak ostvario je

o) :
12345678910 12 14 oko 50% svih parenja)
Muzjaci u leku rangirani po uspjehu




I |
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Primjer: Udruzivanje ogrliCara u lekove

(.03

0.02

(.01

(.00

Overall copulation rate (min Ly

() 1 2 3 4 5 6 7 5 9
(a) Mean lek size

Ukupna ucestalost parenja raste s porastom veli¢ine
leka do prosjecne veli¢ine od 5 jedinki. Vecinu
parenja obavi prvorangirani muzjak

Ogrlicare odlikuje
polimorfizam muzjaka u
izgledu i ponasanju.
Neovisni muzjaci
ustanovljavaju teritorije i
imaju tamno perje.
Satelitski muzjaci imaju
bijelo perje, nemaju
svoje teritorije, ali ih
dominantni muzjaci
toleriraju
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0.03
B highest-ranked males
| '] intermediate males
0.02}iioi.. .. [ lowest-ranked males

rate for each
le (min™!)

=
8.5 001
=B
- 0.00
0 | 2 3 4 5 6 7 & 9 10
(b) Mean lek size

Tek nakon Sto lek naraste na vise od 5 jedinki, drugorangirani i treCerangirani
muZzjaci znacajnije sudjeluju u parenju na Stetu prvorangiranog muzjaka
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Bh ighest-ranked males
| intermediate males
B lowest-ranked males

1.5 \

[t

[ntensity of enticement behavior

2&3  4&5  6&7
() Number of males on lek

Muzjaci lupanjem krila, skakanjem 1 letenjem 1znad leka privlace druge
muzjake da se pridruze leku. Visoko rangirani muzjaci u leku gube interes za
privlacenje drugih muZzjaka kada lek naraste na 4-5 jedinki, dok niZe rangirani

muzZzjaci nastavljaju privlaciti muzjake buduci da imaju koristi od velike

grupe, jer se u tim okolnostima lakSe prikradu Zenki 1 ostvare parenje.
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Z.asto se muzjaci udruzuju u lekove (horove)?

1. Muzjaci se skupljaju u “vruc¢im toCkama”

Okupljanje na mjestima na kojima je stopa susretanja zenki velika
2. Skupljanje radi smanjenja predacije

Okupljanje u lekove smanjuje pritisak predacije zbog “efekta razrjedenja”
3. Skupljanje radi vece uspjesnosti u privlacenju Zenki

4. Skupljanje zbog toga Sto Zenke preferiraju odredena mjesta ili skupine
muzjaka za parenje

Lekovi predstavljaju 1zloge u kojima se muZzjaci pokazuju Zenkama koje imaju
priliku pazljivog biranja (geneticka korist za Zenke); sigurnost parenja (manji
rizik od predacije)

5. Muzjaci nisu sposobni ili im se ne isplati braniti Zenke ili resurse
Zenke koriste Siroko disperzirane resurse

Prisutna velika kompeticija izmedu muzjaka
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Muzjaci Zabe Physalaemus pustulosus okupljaju se u horove. Sto je
veci hor manji je rizik od predacije (glavni predatori su SiSmisi), a
veli je broj privucenih Zenki.
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Tip parenja s roditeljskom brigom muzjaka

1. Monogamija - Predominantan tip parenja kod ptica (o0ko 90% vrsta)

Morske ptice:

Svaki muZjak i Zenka ¢e ostaviti najviSe potomaka ukoliko oba partnera
podjele brigu oko potomstva

“Obligatna monogamija” (Cesta kod morskih ptica) — ugibanje jednog od
partnera dovodi do potpunog neuspjeha gnijezda)




M. Soli¢: Ekologija ponasanja

Ptice pjevice:
Zenka moze podi¢i mlade 1 bez pomoc¢i muzjaka

Muzjak ¢e rado dezertirati ako mu se pruzi prilika za “ekstra parenje”
(povremena poliginija je utvrdena kod 39% vrsta pjevica)

Monogamija ovdje nije rezultat maksimalnog reproduktivnog uspjeha za oba
partnera (kao kod morskih ptica), ve¢ je rezultat malih Sansi za ostvarivanje
poliginije iz dva razloga (1) jaka kompeticija medu muzjacima; (2)
agresivnost Zzenke prema drugim Zenkama
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“Extra parenje”

Opazanja su pokazala da muZzjaci tzv. monogamnih vrsta osim Sto strazare
nad svojim Zenkama 1 pomazu u podizanju gnijezda, pokusavaju ostvariti
parenje 1 s drugim zenkama (najceSc¢e s Zenkama koje pripadaju prvom
susjedu)

Intraspecijski parazitizam gnijezda

Dok muZjaci svoj reproduktivni uspjeh povecavaju “ekstra parenjem”, dotle

to neke Zenke postizu na nac¢in da svoja jaja podmecu drugim Zenkama svoje
vrste 1 tako smanjuju cijenu roditeljske brige (npr. 5-46% jaja je podmetnuto
kod ¢vorka; 3-31% kod lastavice)
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“Extra parenje” mogu poduzimati i Zenke

Kada Zenka ima ograni¢enu mogucnost izbora muzjaka (najbolji muzjaci su
vec zauzeti u SVojim monogamnim parovima) 1 pripadne joj manje pozeljan
muzjak, ona to moze nadoknaditi ekstra parenjem s ve¢ zauzetim
muZzjakom koji je “kvalitetniji” od njenog muZzjaka

2NN MEneEn
(IBEnicpyvais oulists)

Ekstra parenje kod Zenki opisano je kod
prugaste zebe (Taeniopygia guttata)

Ml Fifer Sydney, Akt
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Primjer: Prugasta zebra (Taeniopygia guttata)

=N

L

3

-

Number of males at
each level of difference

—4 0 +2 +4 +6
Difference (mate’s rank—introduced male’s rank)

Zenka zebe se upusta u ekstra parenje (tamni
stupi€i) samo s muZjacima atraktivnijim (predznak +
na garfu) od njenog muzjaka. Zenka ekstra parenjem

dolazi do sperme kojom oploduje svoja jaja o

kojima se brine zajedno sa svojim muzjakom




M. Soli¢: Ekologija ponasanja
2. Poliginija
Poliginija se kod ptica naj¢esce ostvaruje na nacin da muzjak monopolizira
zenke putem kontrole oskudnih resursa (hrana ili mjesto pogodno za
gnijezdenje)
A) Slucaj kada poliginija ne kosSta Zenku

Kod nekih vrsta muzjak pokazuje vrlo malu roditeljsku brigu, pa Zenka ima
malu Stetu od poliginije, a moZe imati koristi ukoliko se gnijezdi u blizini
drugh Zenki

B) Slucaj kada poliginija koSta Zenku

Steta se manifestira kroz diobu resursa koje kontrolira muzjak i roditeljske
brige muzjaka s drugim Zenkama

Zenka moZe prihvatiti poliginiju zato:
jer je na to prisiljena (muzjak kontrolira sva mjesta za gnijezdenje)

jer je korist veca od cijene (poliginija s muzjakom koji ima kvalitetan
teritorij moze biti isplativija od monogamje s muzjakom koji ima siromasniji
teritorij
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Female’s reproductive success

“Model praga poliginije” (Orians, 1969)

unmated
males

mated males
|

threshold available
Intrinsic quality of territory

Polygyny Best

Reproduktivni uspjeh Zenke ovisi o
kvaliteti teritorija muZjaka. Zenka ima
izbor pariti se s muzjakom koji nema
partnericu ili s muZjakom koji ve¢ ima
partnericu (Sto smanjuje kvalitetu
muzjakovog teritorija). Odluka ce
ovisiti o kvaliteti teritorija. Zenke bi
se trebale pariti s nesparenim
muzjacima na (a-e), sve dok kvaliteta
teritorija bilo kojeg preostalog
nesparenog muzjaka ne padne ispod
kvalitete najboljeg teritorija kojeg
kontrolira ve¢ spareni muzjak. Od te
toCke koja se zove “prag poliginije”
Zzenke Ce naizmjenice birati sparene 1
nesparene muzjake
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U mocvarnim podruc¢jima sjeverne Amerike muzjaci
crvenokrilih americkih kosova uspostavljaju teritorije.
Zenke dolaze na mjesta parenja nakon muzjaka i biraju
muzjake s najboljim teritorijima. Prve zenke ulaze u
monogamne veze, dok Zenke koje dolaze kasnije biraju
1izmedu monogamije s muZjacima sa slabijim
teritorijima 1 poligamije s muzjacima koji su vlasnici
kvalitetnih teritorija

1 : . .- .

. ° i Redosljed selekcije muzjaka kao funkcije

S : ® kvalitete teritorija od strane primarnih

5 S e * . zenki (one koje dolaze prve) 1 sekundarnih

I . zenki (one koje dolaze kasnije)

= L1 ®

S

= " d ® Primarne Zenke

_— ]

) 16 . ......................... i . .................. ® Sekundarne Zenke

]
Low High

Territory quality
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Spolni konflikt i poliginija
Primjer 1: Muharica (Ficedula hypoleuca)

Muzjaci brane mjesta za gnijeZdenje (rupe u deblu). Kada privic¢e Zenku pari se i
odlazi u drugu rupu i pokusava privuci drugu Zenku (u tome uspjeva 10-15
muzjaka). Nakon parenja s drugom Zenkom, napusta je i vraca se prvoj Zenki
kojoj pomaze u hranjenju mladih

1. Zenka — trpi nikakvu ili vrlo malu Stetu

2. Zenka — trpi veliku Stetu (sama se brine o potomstvu)

www:hlasekicom A
Eicedulahypolcuca 8695
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Z.asto zenka pristaje na poliginiju? Postoje 3 hipoteze:
1. Hipoteza “seksi sinova” (Weatherhead i Robertson, 1979)

Slabiji reproduktivni uspjeh (jer nije mala pomo¢ muzjaka) druga
Zenka moZe nadoknaditi time Sto ¢e imati sinove koji ¢e od oca
naslijediti sposobnost da budu poligini (dakle, imat ¢e puno unuka)

2. Hipoteza obmane (Alatalo et al., 1981)

Zenka ne moZe znati da se muzjak ve¢ pario, a kada muzjak dezertira
za zenku je ve¢ kasno da zapoc€ne s novim gnijezdom

3. Slobodne muzjake je teSko naci
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Primjer 2: Popi¢ (Prunella modularis)

Sukob interesa (spolni konflikt) mozZe kod ove ptice
voditi k vrlo varijabilnom tipu parenja koje
ukljucuje monogamiju, poliginiju i poliandriju.
Kao posljedica ovih sukoba izmedu spolova
katkada se formiraju neobi¢ne kombinacije, kao
npr. kada dva muzjaka dijele dvije Zenke

(poliginoandrija)

>, ﬂ'

d

ht2002

Reproduktivni uspjeh Zenke

<

>
Poliginijal | > Monogamija I : > | Poliandrija I

Reproduktivni uspjeh muzjaka
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Dezertiranje Zenke

Kod vecine ptica su muzjaci oni koji prvi dezertiraju, jer za to prvi imaju
priliku. Medutim 1ma 1 iznimaka, kada prvo dezertiraju Zenke (npr. lunja,
blatari¢, liskonoga itd)

Promjenjena uloga spolova

Kod nekih je ptica uloga spolova potpuno promijenjena. Zenke su vece,
Zivlje obojene 1 natjeCu se za muZzjake.

Kod Zalara, Zenka ima fiksni broj jaja (broj jaja u gnijezdu nikad ne
prelazi 4 bez obzira na bogatstvo resursa u okoliSu), pa je jedini na¢in da
poveca svoj reproduktivni uspjeh taj da se pari sa Sto viSe muzjaka (ovo
je najvjerojatniji razlog Sto je selekcija kod ove vrste iSla u pravcu
poliandrije)
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Rasprostranjenje organizama
Ekoloski ¢imbenici imaju utjecaj na jos jedan aspekt reprodukcije —
rasprostranjenje

Kretanje mladih Zivotinja od mjesta rodenja do mjesta prvog parenja
naziva se natalno rasprostranjenje

Usporedba ptica i sisavaca ukazuje na odredene upadljive trendove:

Broj vrsta ptica i sisavaca kod kojih je natalno rasprostranjenje
dominantno kod jednog ili drugog spola

Muzjaci Zenke Nema razlike
Ptice 3 21 6
Sisavci 45 5 15

Ocito je da se 1 kod ptica 1 sisavaca jedan od spolova viSe rasprostranjuje
(moguci razlog je izbjegavanje parenja izmedu bliskih srodnika)



M. Soli¢: Ekologija ponasanja

Rasprostranj enje organizama

,&‘ se Vlse:—‘ o 4

rasprostran Zenke

Muzjaku se isplati ostati u
blizin1 mjesta rodenja jer je tako
lakSe uspostaviti teritorij (npr.
nasljedivanje od oca)

Zenke biraju partnera na temelju
kvalitete njihovih teritorija, a
rasprostranjenjem smanjuju
mogucnost parenja u bliskom
srodstvu

Kod sisavaca se viSe
rasprostranjuju muzjaci

Kod sisavaca su muZzjaci ¢eSce
poligini, pa je njihov tip parenja
temeljen viSe na obrani zZenke,
nego na obrani resursa

MuZjaci sisavaca ¢esto ne
pokazuju roditeljsku brigu, pa se
reproduktivni uspjeh povecava
velikim brojem parenja, a to
favorizira rasprostranjenje

Posljedice razlika u rasprostranjenju izmedu spolova

Onaj spol koji ostaje na mjestu radanja ima tendenciju da bude u
bliskom srodstvu sa svojim susjedima, pa se medu njima moze
ocekivati viSe pomaganja i altruizma
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