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1 UvOD

Razmnozevanje je osnovna lastnost zivih bitij. Koliko potomstva prispeva posameznik v
naslednjo generacijo, relativno na povprecje populacije, opisuje fitnes. Visji fitnes bodo
imeli posamezniki, ki so sposobni preziveti v danem okolju in se uspes$no parijo. Skozi
evolucijo so se razvile Stevilne razmnoZevalne strategije, ki se lahko razlikujejo tako med
osebki iste vrste kot med vrstami. Ce Zelimo razumeti evolucijo razmnoZzevalnih strategij,
moramo raziskati, kako se paritvene strategije med vrstami razlikujejo in kateri so

morebitni vzroki za medvrstne ter znotrajvrstne razlike v spolni biologiji.

V tradicionalni spolni biologiji velja, da je sam¢eva strategija parjenje s ¢im ve¢ samicami,
medtem ko so samice izbir¢nejse in se parijo z malostevilnimi, a zelo kvalitetnimi samci
(Darwin, 1859; Bateman, 1948; Trivers, 1972). Spolno razliko v razmnoZevalnih
strategijah lahko razlozimo z razlikami med spolnimi celicami samcev in samic. Samci
imajo velik spolni potencial; njihove spolne celice so Stevilne, a majhne z malo zaloZnimi
snovmi. Stevilénost spolnih celic jim omogoda, da lahko oplodijo ve¢ samic. Samice imajo
drugacno razmnozevalno strategijo kot samci, ki pogosto zahteva vec¢je vlozke energije.
Imajo manjse Stevilo vedjih spolnih celic, bogatih s hranili, kar zahteva veéji energetski
vlozek. Poleg tega pri nekaterih vrstah samice nosijo in lezejo oplojena jajCeca ter celo
skrbijo za zarod. Posledica tega je, da si samice za parjenje skrbno izberejo malostevilne, a

kvalitetne samce (Clutton-Brock in Parker, 1992).

Pajki so dobri modelni organizmi za preucevanje evolucije razmnoZzevalnih strategij, saj pri
njih najdemo veliko variacij le-teh, tako med vrstami kot znotraj njih (Eberhard, 2004;
Schneider in Andrade, 2011). Zunanji spolni organi pajkov so parni, vrstno raznoliki in
predstavljajo dejavnik, ki je kljucen za evolucijo paritvenih sistemov ter strategij. Zunanji
spolni organi so obicajno tako specifi¢ni, da se v taksonomiji uporabljajo za identifikacijo
vrst pajkov (Foelix, 2011). Najbolj raziskana je spolna biologija pri druzinah krizevcev
(Araneidae), nefilidov (Nephilidae) in kroglicarjev (Theridiidae) (Schneider in Andrade,
2011). V pricujocem delu smo se ukvarjali s spolno biologijo vrste Herennia multipuncta
(Nephilidae), kar bo pripomoglo k razumevanju evolucije spolnega vedenja SirSe skupine

nefilidov.
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2 PREGLED OBJAV

2.1 TEKMOVANJE MED SAMCI ZA SPOLNO ZRELE SAMICE

Moskih spolnih celic je veliko ve¢ kot zenskih, zato se samci praviloma borijo za moZnost
oploditve samicinih jajéec. Tekmovanje med samci za spolno zrele samice bistveno vpliva
na samcev razmnozevalni uspeh in prezivetje, t.i. bioloski fitnes (Hutingford in Turner,
1987). Samec, ki v borbi zmaga, ima praviloma prednostni in/ali ekskluzivni dostop do
parjenja s samico. Samci, ki se med borbo poskodujejo ali podlezejo poSkodbam, imajo
majhne moznosti za parjenje. V evoluciji so se oblikovala posebna pravila borbe med
osebki, ki jih razlaga »teorija iger« (angl. game theory) (Enquist in Leimar, 1990). Ta
teorija predvideva, da je motivacija osebka za izrazanje agresivnega vedenja v fizi¢ni borbi
odvisna od: 1) tega, kako je za njegov fitnes pomembna dobrina, za katero se bori; 2)
lastnih borilnih sposobnosti in 3) ocene borilnih sposobnosti tekmeca. Izid tekmovanja
med osebki je ugoden za tiste posameznike, ki pravilno ocenijo tako vrednost dobrine kot
na primer zrelost samice, kot tudi svoje borilne sposobnosti glede sposobnosti
sotekmovalca (Parker 1970; Maynard Smith in Parker, 1976). Pomemben dejavnik, Ki
vpliva na agresivno vedenje samca in stopnjo tveganja v borbi, je njegova pri¢akovana
razmnoZzevalna vrednost; t.j. koliko moznosti ima za nadaljnja parjenja (Enquist in Leimar,
1990). Ce je posameznikov razmnoZevalni potencial visok, bi se moral izogibati borbam in
s tem tveganju, da se poskoduje; ¢e pa je razmnozevalni potencial nizek, bi se moral boriti
z vso mocjo (Fromhage in Schneider, 2005; Innocent in sod., 2007). Obicajno je borba
med samci simboli¢na; sestavljena je iz groZenj in agresivnih drz ter je brez smrtnih izidov.
Kadar je samic malo, se tekmovalnost poveca, pogostejsa pa je tudi borba do smrti
(Maynard Smith in Price, 1973; Enquist in Leimar, 1990; Bean in Cook, 2001).

Tekmovalno vedenje samcev za spolno zrele samice je odvisno tudi od Stevila (gostote)
tekmecev, dostopnosti in vrednosti dobrine, za katero tekmujejo, ter od sorodnosti
tekmecev (Murray in Gerrard, 1985; Enquist in Leimar, 1987; West in sod., 2001, 2002;
Reinhold, 2003; Kokko in Rankin, 2006; Kasumovic in sod., 2008; Moore in sod., 2008;
Elias in sod., 2010; Innocent in sod., 2011). Verjetnost srecanja med samcem in samico je

odvisna od gostote samic, velikosti ustreznega habitata in od povezanosti (razdalj) med
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ustreznimi habitati (Schneider in Lubin, 1998). Ce je verjetnost, da samec sre¢a samico
visoka, lahko pricakujemo, da se bo nevarnosti spopada izognil (Fromhage in Schneider,
2005a; Innocent in sod., 2007). Pri¢akovati smemo tudi nasprotno: ¢e je verjetnost, da
samec sreCa samico majhna, bo samec ves svoj razmnozevalni uspeh stavil na prvo samico,
ki jo sreca (Buskirk in sod., 1984). Podobno ucinkuje tudi gostota samcev: ¢e je le-ta
nizka, ni potrebe po branjenju starSevstva (Fromhage in sod., 2005, 2008; Kralj-Fiser &
Kuntner, 2012).

Teorijo iger lahko uporabimo tudi za razlaganje tekmovanja med samci pri pajkih, ki med
parjenjem poskodujejo svoje genitalije (distalni del pedipalpa; slovenski izraz za pedipalp
je tipalo, vendar ima pri pajkih funkcijo razmnoZevanja. Zato bomo v nalogi uporabljali
izraz pedipalp) in tako zacepijo spolne odprtine samic (Fromhage in Schneider, 2006;
Kuntner, 2005, 2007; Kuntner in sod., 2008; Kuntner in sod., 2009b; Uhl in sod., 2010).
TakSen pojav je pogost pri druzinah nefilidov (Kuntner in sod., 2008), kroglicarjev
(Knoflach in van Harten, 2001; Knoflach, 2002) in krizevcev (»Zygiellidae«) (Kralj-Fiser
in sod., neobjavljeno; Kuntner in sod., neobjavljeno). Samec pedipalp zlomi delno ali
popolno. Hipoteza »Cepitve samicinih spolnih odprtin« predvideva, da ostanki zlomljenega
pedipalpa fizicno prepreCujejo nadaljnje parjenje (Kralj-FiSer in sod., 2011a). Zacepitev
sami¢inih odprtin je lahko u¢inkovita, vendar ni nujno (Kuntner, 2005). Pri vecini vrst so
samci s poskodovanimi ali z manjkajo¢imi pedipalpi funkcionalno sterilni in se kot taki ne
morejo ve¢ razmnozevati (Kralj-Fiser in Kuntner, 2012). Samcem z manjkajo¢imi
pedipalpi pravimo evnuhi (Robinson in Robinson, 1978). Glede na teorijo iger lahko
postavimo hipotezo (»pojav boljsih borcev«), ki pravi, da se evnuhi proti drugim samcem
borijo na vso mo¢, saj SO brez razmnozevalnega potenciala. V nasprotnem primeru se
deviski samci intenzivni borbi raje izognejo in tako ne tvegajo potencialnih poskodb
(Fromhage in Schneider, 2005a; Innocent in sod., 2007). To hipotezo — »pojav boljsih
borcev« — so potrdili pri vrsti Nephilengys malabarensis, kjer si samci med parjenjem
odstranijo pedipalpe (Kralj-Fiser in sod., 2011a), ne pa tudi pri drugem nefilidu vrste
Nephilingis livida (Kralj-Fiser in Kuntner, 2012). Razlike v agresivnem vedenju samcev
zgoraj omenjenih vrst razlagajo s tremi hipotezami. (1) Cepi so razli¢no uéinkoviti; pri
vrsti N. malabarensis (tudi pri vrstah rodu Herennia) imajo samci daljSe, tanjse in bolj

ukrivljene emboli¢ne konduktorje (angl. embolic conductors) v primerjavi z N. livida, kjer
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so konduktorji kraji, §irsi in s §irSo konico (Kuntner, 2007). Sir§i emboli¢ni konduktorji
naj bi bili ucinkoviti paritveni ¢epi (Kralj-Fiser in Kuntner, 2012). To dejstvo lahko
razlozi, zakaj samci N. livida, ki so se ze parili, niso agresivni do snubcev, ki so prisli za
njimi. Parjenje s samico, ki ima zaéepljeno epigino, ni mozno, zato evnuhom vrste N.
livida samice ni potrebno braniti. Druga hipoteza (2) je, da so deviski samci pri N. livida
(ne pa pri N. malabarensis) sposobni zaznati status njihovega tekmeca, evnuha, in se zato
bolj agresivno vedejo v tekmi s Se enim deviskim samcem. Ker zaznajo, da je evnuh
sterilen in jim tako ne predstavljajo tekmeca, se z njim ne borijo (Stoltz in sod., 2008;
Kralj-Fiser in sod., 2011b). Tretja (3) razlaga pa je, da je agresivno vedenje odvisno od
ekoloskih dejavnikov. Ekoloski dejavniki, ki morebiti vplivajo na agresivno vedenje
samcev, so nizka gostota samic znotraj habitata, velikost habitata, razdalje med habitatnimi
krpami (Schneider in Lubin, 1998) ter gostota tekmecev in sorodstvene vezi med njimi
(Murray in Gerrard, 1985; Enquist in Leimar, 1987; West in sod., 2001, 2002; Reinhold,
2003; Kokko in Rankin, 2006; Kasumovic in sod., 2008; Moore in sod., 2008; Elias in
sod., 2010; Innocent in sod., 2011).

V studiji na vrsti N. livida porocajo, da je gostota samic pri tej vrsti manjsa kot pri N.
malabarensis, vendar objektivnih podatkov nimajo (Kralj-Fiser in Kuntner, 2012). Ni
jasno, ali je razlika v vedenju evnuhov vezana na vrstno znacilno vedenje (hipoteza 1 in 2)

ali je rezultat plasticnega odziva na ekoloSke dejavnike (hipoteza 3).

2.1.1 Tekmovanje spermijev in druge prilagoditve, ki zviSujejo sam¢ev razmnoZevalni

uspeh

Kadar se samice parijo z ve¢ kot enim samcem v krajsem ¢asovnem obdobju, ni nujno, da
bo starSevstvo samcev enakomerno razporejeno (Michl in sod., 2002). Vzrok za to se lahko
skriva v samici ali samcu. Tekmovanje spermijev za oploditev jaj¢eca je pogost pojav v
zivalskem kraljestvu, tako pri zunanji (pri ribah) kot pri notranji oploditvi (Zuzelke, pti¢i in
sesalci) (Birkhead in Meller, 1998). Posledica tekmovanja samcev za samico so lahko
razli¢no oblikovani ali mobilni spermiji (Pizzari in Birkhead, 2002). Na primer, pri vrsti
muharja (Ficedula hypoleuca) so odkrili, da jajceca ucinkoviteje oplodijo samci, ki imajo

spermije z daljsim bicem (Calhim in sod., 2009).
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Obstajajo pa Se druge prilagoditve, ki so se razvile pri samcih za ve¢jo moznost oploditve
samic. Na primer, pri ka¢jem pastirju, Calopteryx maculata, samci branijo svoje teritorije,
kjer samice odlagajo svoja jaj¢eca. Kadar samica prileti k potoku, da bi odlozila svoja
jajceca, obisCe vec teritorijev in se tako pari z ve¢ samci (Waage, 1979), njihovo seme pa
shranjuje v posebnem organu (spermateki). Tak$no vedenje samic ustvarja tekmovanje
med samci za oploditev jajcec (Parker, 1970). Posledica pritiska spolne selekcije na samce
so nenavadno oblikovani penisi. Med parjenjem delujejo kot krtaca, ki odstrani semenceca
predhodnika iz spermateke. Ugotovili so, da samec pred ejakulacijo odstrani 90 do 100

odstotkov sperme predhodnika (Waage, 1979).

Ce bi poznali le primer kagjih pastirjev, bi lahko sklepali, da je oploditev samice zgolj
posledica tekmovanja med samci. V resnici pa imajo samice pogosto aktivno vlogo pri
dolocanju tega, Cigava sperma bo oplodila njena jajéeca (Pizzari in Birkhead, 2000;
Simmons, 2001). O kripti¢ni izbiri samice govorimo takrat, kadar se samica pari z ve¢
samci ter se tudi odloci, Cigava sperma bo oplodila njena jaj¢eca (Eberhard, 1996). Tudi
samice prej omenjenega kac¢jega pastirja lahko odstranijo nezeleno spermo tako, da se
ponovno parijo. Pri nekaterih vrstah si lahko samice celo same odstranijo nezeleno spermo

(Davies, 1983).

2.2 SAMICINA IZBIRA

Tako kot samci tudi samice tezijo k parjenju s ¢im ve¢ razli¢nimi samci, saj to poveca
moznosti prezivetja potomcev (Stockley, 1997). Samice izbirajo kvalitetne samce z
dolo¢enimi lastnostmi (hipoteza dobrih genov) in/ali tiste samce, ki jim omogocajo najve¢

dobrin, npr. starSevsko varstvo, teritorij in dostop do hrane (Alcock, 2005).

Lep primer za samic¢ino izbiro je afriska ptica Euplectes progne, kjer imajo samci izredno
dolgo repno perje (do pol metra). Dolgo perje je energetsko potratno in si ga lahko
privoscijo le samci, ki so v dobri telesni kondiciji. Poleg tega, da je energetsko potratno, so
samci zaradi dolgega perja tudi bolj opazni za plenilce. Ta samceva lastnost se ohranja

zaradi tega, ker samice izbirajo za parjenje samce z daljSimi repi (Andersson, 1982).
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Analize kazejo, da je predkopulatorna samicina izbira dale¢ najpomembnejsa za evolucijo
spolnih strategij (Endler, 1986; Kingsolver in sod., 2001). Slednje so ugotovili pri 80 %
preucevanih vrst, sledi tekmovanje med samci (50 %) in nato postkopulatorno tekmovanje

spermijev (20 %).

2.3 SPOLNI SISTEMI

Pri zivalih poznamo razli¢ne spolne sisteme, kot so monogamija, poligamija (ki vkljucuje

poliginijo, poliandrijo in poliginiandrijo) in promiskuiteta.

Samice, ki vlagajo ve¢ energije in Casa v starSevstvo, Se — delno tudi zaradi bioloskih
omejitev (vecja jaj¢eca z ve¢ hranilnimi snovmi) — parijo z le nekaj izbranimi samci. Samci
se Zelijo pariti z najve¢ samicami (temu pojavu pravimo poliginija) in s tem Zelijo povecati
svoj razmnozevalni uspeh. Uvodoma omenjeni primer, Ki je veljal za najpogostej$i model
spolnega sistema, — monogamne samice in poligamni samci (Bateman, 1948; Trivers,

1972), danes ni vec¢ veljaven. Poznamo Se druge spolne sisteme.

2.3.1 Monogamija

Monoginija, kjer se samec pari izkljuéno z eno samico, v Zivalskem svetu ni pogost pojav;
znacilen pa je za nekatere vrste pajkov. Poznamo nekaj evolucijskih razlag za pojav

monogamije pri samcih.

Hipoteza saméeve pomoci pri skrbi za potomce pravi, da samci ostanejo z eno samico
zaradi ekoloskih dejavnikov, ki zahtevajo dodatno starSevsko skrb in zaS¢ito mladicev
(Emlen in Oring, 1977). Skrb za zarod povefa moznost prezivetja potomcev. Okoljski
pogoji lahko dolocajo, da imajo samci, ki pomagajo skrbeti samici za mladice, visji fitnes
kot tisti, ki se parijo z ve¢ samicami, vendar ne skrbijo za mlade. Tak primer pri pajkih je
visoka smrtnost samcev med iskanjem naslednje samice; samec ima vi§ji razmnozevalni

uspeh, ¢e ostane pri eni samici (Kasumovic in Andrade, 2004).
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Hipoteza varovanja samic ponuja druga¢no razlago za pojav monoginije. Monoginija naj bi
se razvila kot posledica varovanja samic, ki jih samec brani pred tekmeci. Razvila naj bi se
pri vrstah, kjer se samice parijo veckrat (Emlen in Oring, 1977). V interesu prvega samca
je, da ostane s samico, kadar so le-te redke ali pa jih tezko najde. Znan je primer kozice
Hymenocera picta, kjer samec raje ostane s samico ve¢ tednov, kot pa da bi poskusal
oploditi $e druge samice (Wickler in Seibt, 1981). Pri pajkih pa je znan primer pajka
Zygiella x-notata, kjer se varovanje samic spreminja glede na stopnjo tekmovanja med
samci (Bel-Venner in sod., 2008). Kadar je tekmovalnost vecja, ve¢ji samci varujejo
plodnejse samice. Manjsi samci ne zelijo izgubiti proti ve¢jemu in mocnejSemu samcu,
zato se raje izogibajo tak$nim parom. Kadar pa tekmovalnost ni visoka, se samci vseh
velikosti parijo z ve¢imi samicami, ne glede na kakovost samice (Bel-Venner in sod.,
2008).

Hipoteza monoginije, uveljavljene s strani samic, je podobna hipotezi varovanja samic, le
da v tem primeru samice samcem onemogocajo, da bi bili poligini. Na primer, samice ptic
Alca torda napadejo samca, ki pokaze zanimanje za samico iz sosednjega gnezda (Wagner,
1992).

Znotraj nastetih hipotez, ki razlagajo pojav monoginije v Zivalskem svetu, je tezko najti
razlago zanjo pri pajkih, saj samci pajkov ne skrbijo za svoj zarod. Vendar se kar pri nekaj
vrstah pajkov samci v svojem Zzivljenju parijo le z eno ali najve¢ dvema samicama (pajki
imajo parne spolne organe) (Schneider in Fromhage, 2010). Mono-/bi-ginija se je razvila
neodvisno pri razliénih skupinah pajkov in je povezana z izjemnimi paritvenimi
strategijami. Te strategije vkljuCujejo saméevo samozrtvovanje samici med parjenjem, ki
ga lahko zasledimo pri nekaterih vrstah rodu Latrodectus (kroglicarji), ¢epitev samicinih
spolnih odprtin (vecina nefilidov: Herennia, Nephilengys, Nephilingis in Nephila)
(Kuntner in sod., 2008) ter varovanje samice pred in po parjenju (nefilidi, [Fromhage in
Schneider, 2005a]).

Cepitev sami¢inih spolnih odprtin je pojav, kjer samec med parjenjem v samici zlomi del
svojega spolnega organa (pedipalpa). Posledica Cepitve je, da se samec in samica (vendar

ne pri vseh vrstah) z Ze uporabljenim spolnim organom ne moreta ve¢ pariti (Andrade in
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sod., 2005). Ce se samica kljub &epu e (lahko) pari, govorimo o poliandriji; & se ne more,
govorimo o mono-/bi-giniji. Pri nekaterih vrstah pajkov rodu Herennia, Nephilengys in

Tidarren, samec odlomi cel pedipalp (Kuntner, 2005; Knoflach in van Harten, 2006).

2.3.2 Poliandrija

Poliandrija je pojav, kjer ima samica vec¢ spolnih partnerjev. Razlag za pojav poliandrije je

%

VveEC.

Hipoteza zagotovitve oplojenosti govori o tem, da se z dodatnimi spolnimi partnerji
zmanj$a moznost, da ostane samica neoplojena. Samice nekaterih vrst, poleg njihovega
primarnega partnerja, sprejmejo in vabijo dodatne spolne partnerje (Birkhead in Mgller,
1992). Ta hipoteza je podprta z raziskavo na vrsti ptice Agelaius phoeniceus, Kjer so
ugotovili, da imajo jajca samic z veC spolnimi partnerji ve¢jo verjetnost izleganja, kot jajca
monogamnih samic (Gray, 1997). Studija na pajku Nephila pilipes je pokazala, da samice
te vrste izlezejo oplojen kokon le, ¢e so se parile z vsaj tremi samci (Kuntner in sod.,

2012).

Hipoteza dobrih genov pravi, da se samice parijo z velimi samci, zaradi domnevne

prednosti genetsko raznolikega potomstva (Evans in Magurran, 2001).

Glede na hipotezo o genski skladnosti 0z. hipotezo o izognitvi parjenja v sorodstvu je
prezivetje potomcev odvisno od heterozigotnosti. Prezivetje je veje pri parjenju z
nesorodniki (angl. outbreeding) in manjSe pri parjenju v sokrvju (angl. inbreeding) (Zeh in
Zeh, 1996, 1997). Samice, ki so se parile z genetsko podobnim samcem, imajo manj
viabilne potomce kot samice, ki so se parile z genetsko razlicnim samcem (Jennions in
Petrie, 2000). V studiji, ki so jo izvedli na ¢rickih vrste Grillus bimaculatus (Tregenza in
Wedell, 2002), se samice negativnim vplivom genetske neskladnosti parjenja s sorodnikom
izognejo z dodatnim parjenjem z genetsko nesorodnim samcem. Ugotovili so, da imajo
jaj¢eca samic, ki so se parile samo s sorodnikom, nizji uspeh izleganja kot samice, ki so se

parile tudi z genetsko nesorodnim samcem. Ta hipoteza je opisana pri pajkih vrste Argiope
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lobata, kjer samice za oploditev izberejo spermo manj sorodnih samcev (Welke in
Schneider, 2009).

Hipoteza o materialnih prednostih govori o tem, da se samice v¢asih parijo z ve¢ samci, da
si zagotovijo dolocene vire, kot so hrana, teritorij ali socialni status. Pti¢jim samicam Ze
prej omenjene vrste A. phoeniceus je dovoljeno iskanje hrane na teritorijih samcev, s
katerimi so se parile medtem, ko monogamne samice, ki se z njimi niso parile, samci

prezenejo iz teritorija (Gray, 1997).

2.3.3 Poliginija

V poliginem sistemu se samci parijo z ve¢ samicami. V smislu teorije spolne selekcije so
teznje samcev, da bi bili poligini, dobro razumljeni. 1z evolucijske perspektive pa je

zanimiva ogromna raznolikost strategij za doseganje poliginije. Te strategije so:

poligino varovanje samic (angl. female defense polygyny) se pojavlja tam, kjer se samice
zdruzujejo v tako velikih skupinah, da jih samec lahko ubrani. Samci tekmujejo med sabo
za skupine samic. Znan primer za tak$no vedenje so levi. Pri pajkih te strategije ni, ker so

vec¢inoma nesocialni in pogosto kanibalisti¢ni.

poligino varovanje virov (angl. resource defense polygyny) se pojavlja tam, kjer samice ne
zivijo stalno skupaj. Samec varuje predele, ki so bogati z viri in jih obiskujejo samice.
Tako si samec zagotovi dostop do samic, s katerimi se tudi pari. Zanimiv primer za
poligino varovanje virov je riba vrste Lamprologus callipterus, Kkjer samci zbirajo
zapuscene polzje hiSice v katere samice izlezejo svoja jajceca. Samci, ki so uspesni pri
zbiranju in branjenju polzjih hiSic imajo lahko zelo dober razmnozevalni uspeh, saj lahko

gnezdi pri enem samcu do 14 samic (Satto, 1994).

Poliginija zaradi prerivanja (angl. scramble competition polygyny) se pojavlja tam, kjer so
samice redke in Siroko razprSene. Samec poskusa najti samice in se pariti z njimi, preden
jih najdejo drugi samci. Pri pajkih z velikimi samicami in malimi samci (spolno velikostni

dimorfizem) je ta strategija precej pogosta (Legrand in Morse, 2000). Pri tekmovanju z
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drugimi samci ni vedno pomembna velikost osebka, ampak je pomembneje kdo bo prvi pri
spolno zreli samici. Zato so samci, ki se redkeje levijo, sicer man;j$i, vendar imajo ¢asovno

prednost pred vec¢jimi samci (Schneider in sod., 2000; Danielson-Frangois in sod., 2012).

Pri pojavu poliginije vezane na paritvene teritorije (angl. lek polygyny), samci poskusajo
braniti majhna obmocja, ki jih obiskujejo samice. Na teh paritvenih obmocjih se samci

razkazujejo (Alcock, 2005).

2.4 PARITVENE STRATEGIJE

2.4.1 Alternativna paritvena strategija (angl. alternative mating strategy)

Samci, ki niso uspeli pridobiti ali nimajo lastnosti, ki so samicam privlacne, se posluzujejo
alternativnih paritvenih strategij (Andersson, 1982; Gross, 1996). Pri doseganju oploditve
se izognejo tekmovanju z drugimi samci in/ali samicini izbiri. Nekateri samci savanskih
pavijanov (Papio cynocephalus), ki niso fizicno dominantni, si na primer preko tvorbe
zavezniStva z dominantnimi samci povi$ajo moznost parjenja (Noé€ in Sluijter, 1990). Pri
sivih tjulnjih (Halichoerus grypus) se samci spopadajo za samice na obali. Manj$i samci,
ki ne bi zmagali proti fizicno moé¢nejs$im samcem, se tekmi izognejo in se s samico parijo v
vodi v blizini kolonije. Tako povecajo svoj razmnozevalni uspeh in so glede na raziskave
oCetovstva pri tem enako uspesni kot vecji samci (Wilmer in sod., 1999). Samci morskih
legvanov, ki zivijo v gostih kolonijah na Galapaskih otokih, se moc¢no razlikujejo v
velikosti. Kadar se manjSi samec poskusa pariti s samico (parjenje mora trajati vsaj tri
minute), ga veji samec hitro odstrani. Manjs$i samci se zato posluzujejo alternativne
paritvene strategije, pri kateri ejakulirajo in zadrzijo spermo v telesu $e preden pridejo do
samice. Ko pridejo do samice, izvihajo penis v samic¢ino kloako in »nakopicena« sperma se
zacne iztekati v samico. Tako nekaj njegove sperme konca v samici in s tem si samec
poveca svoj razmnozevalni uspeh (Wilkelski in Baurle, 1996). Pri pajkih so opazili, da se
nekateri samci parijo s samico med zadnjo levitvijo pred spolno zrelostjo in medtem, ko se
samica hrani. Tako izkoristijo ¢as, ko se le-ta ne more braniti; s tem zmanjsajo verjetnost
kanibalizma (Schneider in Lubin, 1998; Fromhage in Schneider, 2005b). Tej samcevi

strategiji reCcemo tudi oportunisti¢no parjenje.



Pristov§ek U. Vedenje evnuhov pri pajkih vrste Herennia multipuncta. 11
Mag. delo. Ljubljana, Univerza v Lj., BiotehniSka fakulteta, 2013

2.4.2 Pogojna paritvena strategija (angl. conditional mating strategies)

Poznamo tudi pogojne strategije. Samci, ki so fizi¢no $ibkejsi in ne bi mogli zmagati proti
mocnejSemu tekmecu, se borbi izognejo in poskusajo narediti najboljSe iz sicer slabe
situacije (Alcock, 2005). Na primer, majhni samci postranic iz rodu Jassa, ki so bili med
odras¢anjem hranjeni s slabSo hrano, se poskusajo prikrasti k samicam in se z njimi pariti
(vsaj enkrat) brez tekmovanja z ostalimi samci. Samcem s tak$nim vedenjem pravimo
satelitski samci. Mocnejsi samci, ki so imeli visoko proteinsko planktonsko dieto, se
vedejo agresivno do drugih samcev in si poskusajo prilastiti samice (Kurdizel in Knowles,
2002). Pri vrstah s pogojno strategijo je zmoznost, da sprejmejo »p0gojno« Strategijo,
adaptivna. Samci, ki so manjsi ali kako drugace oslabljeni, imajo s pogojno strategijo visji
fitnes (tako se ta strategija v naravi ohranja), kot ¢e bi vztrajali pri strategiji njihovih
dominantnih nasprotnikov.

Pogojna paritvena strategija je prisotna tudi pri pajkih skakacih (Salticidae), kjer samci
uporabljajo razli¢ne strategije glede na lokacijo in spolno zrelost samice (Richman in
Jackson, 1992). Isti samec bo dvoril samici z vibracijami, kadar je samica v zapredku o0z. z
vizualnimi signali, ¢e je samica na prostem. Drugacno strategijo lahko uporabi tudi v
primeru, ko v zapredku najde spolno nezrelo samico. Najprej ji samec dvori z vibracijami,

nato pa splete nad samico dodatno komoro, kjer po¢aka, da spolno dozori (Jackson, 1982).

2.4.3 Razlikovalna paritvena strategija (angl. distinct mating strategies)

Kadar se samci iste vrste mocno razlikujejo in imajo razline paritvene strategije,
govorimo o razlikovalni paritveni strategiji. Najbolj poznan primer takega vedenja je
opisan na vrsti morskega enakonozca Paracerceis sculpta, ki Zivi v spuzvah. Ce bi odprli
spuzvo, bi v njej nasli samice, ki so si med sabo bolj ali manj podobne in samce treh
razli¢nih velikosti: veliki (alfa), srednji (beta) in majhni (gama). Vsak ima svoj vedenjski
fenotip. Velik alfa samec poskusa odstraniti ostale samce iz spuzve. Kadar se srecata dva
alfa samca, se vname boj, ki lahko traja vec ur, preden se eden od tekmecev vda. Ce alfa
samec najde v spuzvi gama samca, ga prime in izvrze iz nje. Ni presenetljivo, da se gama

samci izogibajo alfa samcem in se obenem poskusajo pariti s samicami (Shuster, 1989).
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Kadar pa se srecata alfa in beta samec, se beta samec vede kot samica. Z mimikrijo samice

lahko beta samec shaja z alfa samcem in se pari s samico.

2.5 B0OJ MED SPOLOMA

Spolni sistemi in paritvene strategije se tekom evolucije ves ¢as spreminjajo. Zanimiv
primer boja med spoloma je bil opisan pri pajkih nefilidih (Kuntner in sod., 2009c), kjer
prevladuje spolno velikostni dimorfizem (angl. sexual size dimorphism). Razmerje med
spoloma je v prid samcem, saj samice potrebujejo ve¢ Casa, da dosezejo vecjo velikost In
spolno zrelost (Higgins 1992, 1993, 2002). Znani so primeri, kjer je razmerje med spoloma
kar 6 : 1 (Nephila pilipes, Kuntner in sod., 2009b). Relativno pogostejsi samci se zbirajo in
tekmujejo med sabo na samicini mrezi (Fromhage in sod., 2005; Miller, 2007). Poleg
spolnega razmerja, ki je za samce neugodno, je njihova smrtnost med iskanjem samice zelo
visoka (Vollrath in Parker, 1992; Andrade, 2003). Zaradi tega je najboljSa strategija za
samca, da si prilasti in oplodi eno samico. Prilasti si jo lahko s Cepitvijo genitalij in z
varovanjem pred tekmeci (Fromhage in Schneider, 2006). Samice se zelijo izogniti
prilastitvi samcev z razli¢cnimi prilagoditvami, kot sta na primer spolni kanibalizem in
genitalije, ki onemogocajo ucinkovitost genitalnih ¢epov (Parker, 1970; Eberhard, 1985,
1996, 2004; Arnquist, 1998). Te vedenjske in morfoloske strategije odrazajo razli¢ne
interese spolov, kar opazamo kot »boj med spoloma«, zaradi katerega morfologija in

vedenje evoluirata skupaj (koevolucija).

2.6 SPOLNA MORFOLOGIJA PAJKOV

Samci pajkov imajo namesto primarnih kopulatornih organov modificirane parne
pedipalpe za prenos sperme. Pri »primitivnih« megalomorfnih ali haploginih pajkih
(Mygalomorphae, Haplogynae, a ne Mesothelae) imajo samci le malo modificirane
pedipalpe in samice preproste kopulatorne organe. Pri evolucijsko mlajsih enteleginih
pajkih (Entelegynae) so spolni organi bolj kompleksni; med diferenciranim palpom samca
in kompleksno epigino samice pa obstaja mo¢na odvisnost (Huber 2003; Ramos in sod.,
2005; Eberhard in Huber, 2010).
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Pedipalpi so sekundarni spolni organi in niso neposredno povezani z gonadami. Med
parjenjem prenesejo spermo preko neodvisnih osemenjevalnih tubulov v samicine organe

za shranjevanje sperme (spermateke) (Foelix, 2011).

Haplogini samci imajo tarzus palpa preprost, sestavljen iz cimbiuma in bulbusa, ki nosi
podaljsek v obliki hruskastega mehurc¢ka in embolusa. V mehurcku samci shranjujejo
spermo v duktu (spermatoforu), ki si jo prenesejo iz notranjih spolnih organov. Ozka
konica mehurcka se imenuje embolus. Stena kopulatornih organov enteleginih pajkov je iz
trdih, sklerotiziranih delov (skleritov) in membran (hematodochae); skleriti lahko nosijo
posebne izrastke (angl. protrusions), ki igrajo pomembno viogo med kopulacijo.
Membranski deli so napihljivi in omogocajo hidravli¢no razsirjanje (Homann, 1935).
Kompleksne genitalije enteleginih pajkov lahko razumemo, ¢e jih obravnavamo kot
funkcionalne enote (Grasshoff, 1975; Weiss, 1982).

Konéni del samidinega ovidukta imenujemo uterus externus. Pri haploginih pajkih se
konca kot primarna spolna odprtina (gonopor), ki je neposredno povezana s spermateko
(seminalni receptakel). Pri haploginih pajkih je kopulatorni dukt tudi oploditveni dukt in
torej sperma potuje v spermateko ter iz nje po istem duktu. Samice enteleginih pajkov
imajo poseben kopulatorni organ (epigino), ki se nahaja pred genitalno odprtino. Epigina je
kompleksna, rahlo dvignjena, sklerotizirana plos¢ica z ve¢imi kutikularnimi vdolbinami
(Foelix, 2011). S spermateko jo povezuje kopulatorni dukt in poseben oploditveni dukt, kar

pomeni, da so entelegine genitalije »preto¢ne« (sperma potuje v eni smeri).

2.7 SPOLNI KANIBALIZEM

Spolni kanibalizem, kjer praviloma ve¢ja samica pred, med ali po parjenju pozre samca, je
v naravi redek pojav. Precej pogost pa je pri pajkih iz druzin krizevcev in kroglicarjev
(Foelix, 2011). Pri tistih spolno velikostno dimorfnih vrstah, kjer sta cepitev in
poskodovanje genitalij prisotna, je spolni kanibalizem pogost (Wilder in Rypstra, 2008;
Roggenbuck in sod., 2011). V teh primerih razlagamo pojav spolnega kanibalizma kot

samiCino proti-prilagoditev na cepitev genitalij, saj samice s kanibalizmom lahko
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kontrolirajo, s katerimi samci se bodo parile in koliko ¢asa (koliko sperme bo samec
injiciral) (Elgar in sod., 2000; Schneider in sod., 2006).

Pojavljanje kanibalizma ima lahko pri pajkih pomembne posledice — iskanje partnerja in
parjenje sta po vsej verjetnosti povezana z razlicnimi sami¢inimi paritvenimi odlocitvami.
To dovoljuje zanimive povezave med ekologijo in spolnim vedenjem (Elgar, 1988;
Newman in Elgar, 1991; Johnson, 2005a). Poleg tega kanibalizem pomembno vpliva na
evolucijo vedenjskih, morfoloskih in razvojnih lastnosti, ki vplivajo na razmnozZevanje

Samcev.

Zaradi selekcije so tudi samci razvili strategije za izogib spolnemu kanibalizmu. Samci se
lahko izognejo kanibalizmu in kontroli samice tako, da se parijo oportunisti¢no, t.].
medtem ko se samica levi in se ne more braniti ali pa med prehranjevanjem (Schneider in
Lubin, 1998; Fromhage in Schneider, 2005b). Kljub temu, da samica izgubi kontrolo nad
izbiro partnerja med levitvijo ali prehranjevanjem, obstaja moznost, da ohrani nekaj
kontrole nad oploditvijo (Fromhage in Schneider, 2005b). Ta pojav imenujemo kripti¢na
izbira samice, kjer naj bi samica za oploditev izbirala med ejakulanti razli¢nih samcev, ki
so shranjeni v spermatekah (Thornhill, 1983; Birkhead in sod., 1993; Eberhard, 1996).
Poleg oportunisti¢nega parjenja so pri pajku vrste Nephilengys malabarensis odkrili, da se
lahko izogne kanibalizmu, s t.i. parjenjem na daljavo (Li in sod. 2012). Hipoteza parjenja
na daljavo pravi, da del samdevega palpa, s katerim zaCepi samico, prenasa spermo
nemoteno tudi po tem, ko postane ¢ep v samiéini epigini (Knoflach in van Harten, 2001;
Kralj-Fiser s sod., 2011a). S tem samci podalj$ajo trajanje prenosa sperme in povecajo

koli¢ino prenesene sperme (Li in sod., 2012).

2.8 POJAV EVNUHOV

V pricujoéem magistrskem delu nas je zanimal predvsem pojav evnuhov in adaptivnost
njihovega vedenja pri vrsti H. multipuncta. Evnuhe najdemo le pri nekaterih dvokrilcih:
Ceratopogoninae (Downes, 1978) in pajkih iz druzin nefilidov: Herennia, Nephilengys in
Nephilingis (Kuntner s sod., 2008), kroglicarjev: Echinotheridion in Tidarren (Knoflach in

van Harten, 2001; Knoflach, 2002) in krizevcev: Acusilas, Caerostris, Deliochus,
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Phonognatha (Kralj-Fiser in sod., neobjavljeno; Kuntner in sod., neobjavljeno). Pri
dvokrilcih in pajkih mrezarjih (angl: orb-web spiders) je pojav evnuhov povezan z
velikostno spolnim dimorfizmom (kjer so samice vecji spol) in spolnim kanibalizmom
(Downes, 1978; Knoflach in van Harten, 2001; Knoflach, 2002; Ramos in sod., 2004;
Agnarsson, 2006; Miller, 2007; Kuntner in sod., 2009a; Kuntner in sod., 2009c; Kralj-Fiser
in sod., 2011a; Kralj-Fiser in Kuntner, 2012; Kralj-FiSer in sod., 2012; Lee in sod., 2012).
Samci si zlomijo del pedipalpa na doloceni tocki, navadno med palpovo tibijo in tarzom
(Kuntner in sod., 2008) Samci si odlomijo del pedipalpa med kopulacijo, popolnoma pa si
ga odtrgajo sami po kopulaciji, npr. pri rodu Herennia (Kuntner in sod., 2009b). V primeru
vrste Nephilengys malabarensis samci ve¢inoma ves pedipalp odtrgajo med kopulacijo
(Robinson in Robinson, 1980; Kralj-Fiser in sod., 2011a; Li in sod., 2012). V obeh
primerih ostane samec brez pedipalpov, t.i. evnuh. Ker so evnuhi sterilni, se odpira
vprasanje o adaptivnosti lomljenja pedipalpov med parjenjem. Adaptivnost tega vedenja so
do sedaj razlagali z razli¢nimi hipotezami, kot npr.: (1.) odlomljen palp, ki ostane v
samicini spolni odprtini, drugim samcem fiziéno onemogoca parjenje s samico. Evnuh je
posledi¢no zmagovalec v spolni tekmi, saj bodo jaj¢eca oplojena samo z njegovo spermo
(Parker, 1970; Elgar, 1998; Simmons, 2001; Huber, 2005); (2.) teorija iger (Enquist in
Leimar, 1983, 1987, 1990) predvideva, da se bo osebek, ki nima ve¢ moznosti za
razmnozevanje (v tem primeru evnuh), vedel bolj tvegano kot osebek, ki ima Se ves
razmnozevalni potencial (v tem primeru samec, ki se $e ni paril). Hipoteti¢no se bo sterilen
evnuh v tekmovanju s samcem, ki se Se ni paril, vedel agresivneje. Agresivno vedenje
evnuha posledi¢no pomeni uspesno varovanje samice in s tem prednost v tekmi spermijev
(Robinson in Robinson, 1980; Kuntner, 2005, 2007, Kuntner in sod., 2009a; Kralj-Fiser in
sod., 2011a); (3.) hipoteza boljse vzdrzljivosti predvideva, da samci zlomijo pedipalp v
celoti, ker je pedipalp velik in tezak v primerjavi z drugimi deli telesa. Odlomljen organ
tako prispeva k vecji vzdrzljivosti in prinasa prednost v tekmovanju z drugimi samci med
varovanjem samice (Kralj-Fiser in sod., 2011a; Li in sod., 2012); (4.) hipoteza parjenja na
daljavo predvideva, da je lomljenje pedipalpa prilagoditev samcev na spolni kanibalizem.
Iz odlomljenega dela pedipalpa izteka seme v sami¢ino epigino tudi po tem, ko je samec Ze
na varnem pred samico (Knoflach in van Harten, 2001; Kralj-Fiser in sod., 2011a).
Hipoteze so bile pri nekaterih vrstah potrjene, pri drugih pa ne. Odlomljen palp v sami¢ini

spolni odprtini onemogoc¢a nadaljnje parjenje pri vrsti Nephilingis livida (Kralj-Fiser in
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Kuntner, 2012) in delno (v 75 %) pri vrsti Nephilengys malabarensis (Kralj-Fiser in sod.,
2011a). Evnuhi so boljsi borci in se vedejo bolj agresivno pri vrsti Nephilengys
malabarensis (Kralj-Fiser in sod., 2011a), a ne pri Nephilingis livida (Kralj-Fiser in
Kuntner, 2012). Hipoteza boljSe vzdrzljivosti in hipoteza parjenja na daljavo sta potrjeni
pri vrsti Nephilengys malabarensis (Lee in sod., 2012; Kralj-FiSer in sod., 2011a).

2.9 OPIS VRSTE

2.9.1 Sistematska uvrstitev

Deblo: Arthropoda (¢lenonozci)

Razred: Arachnida (pajkovci)

Red: Araneae (pajki)

Podred: Araneomorphae (pravi pajki, labidognatni pajki)
Druzina: Nephilidae

Rod: Herennia

Vrsta: Herennia multipuncta (Doleschall, 1859)

Slika 1: Samica H. multipuncta in na njej samec polevnuh (Kuntner).
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Poleg vrste Herennia multipuncta (Slika 1) v ta rod spada Se deset vrst, in sicer: Herennia
agnarssoni Kuntner, 2005, Herennia deelemanae Kuntner, 2005, Herennia etruscilla
Kuntner, 2005, Herennia gagamba Kuntner, 2005, Herennia jernej Kuntner, 2005,
Herennia milleri Kuntner, 2005, Herennia oz Kuntner, 2005, Herennia papuana Thorell,

1881, Herennia sonja Kuntner, 2005 in Herennia tone Kuntner, 2005.

Herennia multipuncta je splosno razsirjena v juzni in jugovzhodni Aziji (Slika 2). Najdena
je bila v naslednjih drzavah: Srilanka, Indija, Nepal, Mjanmar, Tajska, Malezija, Singapur,
Indonezija (Sumatra, Zahodna Java, Borneo, Sulawesi, Ambon), Filipini, Vietnam,
Kitajska in Tajvan (Kuntner, 2005).

h

Indian Ocean -

7

Slika 2: Razsirjenost H. multipuncta (Kuntner, 2005: 426).

Herennia multipuncta je pogosta na drevesih in stenah hi$ v bliZini ljudi. Ta vrsta je najbolj

sinantropna v rodu in naseljuje degradirana antropogena obmocja v Juzni in Jugovzhodni

AZiji.

Pajki iz rodu Herennia gradijo mreze, ki so tik ob drevesnih deblih, kamnih ali stenah tako,
da mreza sledi obliki substrata. Vdolbina na mrezi, kjer pajek pociva, se dotika substrata.

MreZa odraslih pajkov je nesimetri¢na (Kuntner in sod., 2009).
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2.9.2 Spolna biologija vrste Herennia multipuncta

Pajki vrste H. multipuncta so spolno velikostno dimorfni, samica je za priblizno 70 %
ve€ja in tezja od samca (Kuntner, 2005). Odrasli samci ne pletejo mrez, poiscejo spolno

(ne) zrelo samico in ostanejo z njo na njeni mrezi.

Herennia multipuncta so entelegini pajki. Samice imajo pred genitalno odprtino epigino.
Pri H. multipuncta so okrogle komore (angl. chambers) epigine, lo¢ene z ozko pregrado.

Lateralne stene komor so moc¢no sklerotizirane in ¢rne barve (glej Sliko 3).

Paritveni kanal (kopulatorni dukt) je Sirok, dolg in zaobljen. Pri enteleginih vrstah naj bi
veljalo pravilo »prioriteta prve sperme« (angl. first sperm priority), zaradi ¢esar se samci

domnevno borijo za ekskluzivno parjenje s samico.

Slika 3: Epigina H. multipuncta: levo epigina ventralno; desno epigina ventralno s
¢epom saméevega emboli¢nega konduktorja (Kuntner, 2005: 400).

Paritveno vedenje pri vrsti H. multipuncta je razvidno iz etograma (Slika 4) (Kuntner in
sod., 2009b). Studija morfoloskih pregledov na H. multipuncta je pokazala, da samci
lomijo pedipalpe (glej Sliko 5) v samici in jih zadepijo (75 — 80 % samic je bilo
za&epljenih). Cepi v samicini genitalni odprtini so veliki in se lahko raztezajo v zunanjost.
Opazili so, da je po en Cep v eni genitalni odprtini, kar nakazuje na nezmoznost zacepljenja
drugega samca Vv isto genitalno odprtino (Kuntner, 2005). V priblizno polovici parjenj
pride do spolnega kanibalizma (Kuntner in sod., 2009¢). Ve¢ avtorjev je v naravi opazilo,
da se samci H. multipuncta po parjenju zadrzujejo v okolici samice, kar nakazuje na
varovanje samice pred drugimi samci (Robinson in Robinson, 1980; Kuntner, 2005). Do

sedaj Se ni znano, kaks$na je funkcija evnuhov pri vrsti H. multipuncta.
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Slika 4: Etogram spolnega vedenja pri vrsti H. multipuncta (Kuntner in sod., 2009b: 263).
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V nalogi smo testirali:

e ali so evnuhi bolj agresivni od deviskih samcev;
e ali so evnuhi bolj vzdrzljivi kot deviski samci;
e ali zlomljen pedipalp znotraj samicine spolne odprtine onemogoca ponovno

parjenje v zacepljeno spolno odprtino.

Slika 5: Samec evnuh (Kuntner)

Nase hipoteze so bile, da (so) pri vrsti H. multipuncta:

e evnuhi bolj agresivni od deviskih samceyv;
e evnuhi bolj vzdrzljivi kot deviski samci;
e zlomljen pedipalp znotraj samicine Spolne odprtine onemogoca ponovno parjenje v

zacepljeno spolno odprtino.

3 METODE

3.1 GOJENJE PAJKOV

Preucevane osebke H. multipuncta so v vedenjski laboratorij na ZRC SAZU prinesli iz

naslednjih lokalitet:

Kitajska: Hainan;
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Vietnam: Cuc Phuong;
Singapur: Bukit Timah, Pulau Ubin, Kent Ridge;

Tajvan: Nantou.

Pajki so bili prineseni v plasti¢nih fijolah s penastim pokrovom. Prineseni pajki so bili v
razli¢nih razvojnih fazah od kokona do odraslega osebka. Kokone smo dali v plasti¢ne
lon¢ke in jih navlazili enkrat tedensko. Ko so se pajki izlegli iz kokonov, smo jih $e do
druge levitve hranili v plasti¢nih lonc¢kih s svojimi brati in sestrami. Nato je bil vsak pajek
prelozen Vv svoj oznacen plasti¢en loncek (250 ml) z luknjo, ki je bila zamaSena z vato.
Odrasle samice smo prestavili v steklene okvirje (50 x 50 x 10 cm), kjer so si lahko spletle

mrezo.

Temperatura v laboratoriju je bila stalna, 27 °C. Vlaznost je bila 70 %, fotoperioda pa
12:12 ur. Pajke smo vsak dan navlazili. Hhranili smo jih dvakrat na teden z vinskimi

musicami in S ¢ri¢ki, odrasle samice pa z mokarji in muhami.

3.2 POSKUSI IN VEDENJSKA OPAZOVANJA

Pri testiranju hipotez smo sledili metodam, ki so jih uporabili pri testiranju enakih hipotez
na vrsti N. malabarensis (prva in tretja hipoteza: Kralj-Fiser s sod. 2011; druga hipoteza
Lee s sod. 2012).

1) Evnuhi so bolj agresivni od deviskih samcev

Samici v steklenem okvirju smo s ¢opi¢em prenesli na mrezo dva samca. Imeli smo dve
vrsti poskusov, in sicer:

kontrolo, kjer smo deviski samici na mrezo dali dva deviska samca (N = 22).

Poskus, kjer smo parjeni samici dali na mrezo evnuha (ki se je predhodno paril z njo) in

deviskega samca (N = 22) (glej Sliko 6).
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Slika 6: Evnuh (levo) in neparjen samec, ki tekmujeta za samico (Cheng).

Med poskusom smo zapisovali vsa opazena vedenja v prej pripravljen obrazec (glej prilogo
A). Opazena vedenja smo razdelili na:
varovanje samice (hoja proti samici, dotikanje samice);
lokomotorno aktivnost (hoja, stanje pri miru);
antagonizem med samcema, kjer smo ocenili stopnjo agresije obeh samcev:
— stanje pri miru, hoja = 0;
— hoja proti samcu = 1;
— stresanje mreze = 2;
— lovljenje samca = 3;
— napad na samca = 4;

— ugriz samca = 5.

Zabelezili smo si tudi:
— kaksna je bila razdalja med samcem in samico;
— razdaljo med samcema;
— beg pred samcem;

— padec z mreze.
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Na koncu vsakega poskusa smo zabeleZili, kateri od samcev je sproZil antagonisticne
interakcije, kateri samec je bil zmagovalec in ¢e se je kateri od samcev paril s samico.

Vsak poskus je trajal 30 minut. Med posameznimi poskusi so pajki pocivali vsaj 24 ur.

2) Evnuhi so bolj vzdrzljivi kot deviski samci

Da smo ugotovili, ali so evnuhi bolj vzdrzljivi kot deviski samci, smo merili ¢as do
izCrpanosti samca. Poskus je potekal tako, da smo odraslega samca dali v plasti¢no posodo
(25 x 20 x 10 cm). Merjenje Casa se je zacelo, ko se je samec zacCel premikati. Da se je
samec premikal ves ¢as poskusa, Smo zagotovili tako, da smo se ga takoj, ko se je ustavil,
nezno dotaknili s CopiCem. Poskus se je koncal, ko se samec po treh zaporednih dotikih ni
ve¢ premaknil. Poskus smo ponovili dvakrat na istem deviskem samcu (N = 30) in potem

poskus ponovili na samcu, ki je postal evnuh (N =9).

3) Zlomljen pedipalp znotraj samicine spolne odprtine onemogoca ponovno parjenje v

zacepljeno spolno odprtino.

Samici, ki se je Ze parila v obe kopulatorni odprtini (N = 23), smo na mreZo dali deviskega
samca in opazovali, ¢e bo prislo do ponovnega parjenja. Poskus smo ponovili ¢ enkrat z

drugim deviskim samcem v razmaku vsaj 24 ur. Posamezni poskus je trajal 60 minut.

3.4 MORFOLOSKI PREGLED GENITALI

Odraslim parjenim samicam, ki smo jih opazovali v prej omenjenih poskusih (N =21),
smo pregledali kopulatorne odprtine pod Leica MZ16 stereomikroskopom (Leica
Microsystems, Wetzlar, Germany). Epigine smo izrezali in pregledali njihovo zunanjost
pod povecavo v kavdalni smeri. Nato smo odprli spermateke s skalpelom, da smo lahko
pregledali njihovo notranjost. Zanimalo nas je, ali imajo samice ¢epe in koliks$no je njihovo

Stevilo.
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3.5 STATISTICNA ANALIZA

Hipotezi 1 in 2 smo testirali z Wilcoxonovim testom (N = 22, pri hipotezi 1; N = 9, pri
hipotezi 2). Wilcoxonov test je statisticni neparametri¢ni test, ki se uporablja kadar
primerjamo dva sorodna o0z. podobna vzorca in Zelimo ugotoviti ali se povpreéni rangi
populacije razlikujejo. Statisti¢no razliko med vzorci smo doloéili pri p < 0.05, vsi testi so

bili dvosmerni. Za statisticno analizo smo uporabili program PASW Statistics.

4 REZULTATI

Paritveno vedenje

Opazili smo, da si samci med parjenjem zlomijo koné¢ni del pedipalpa (emboli¢ni
konduktor) znotraj samicine spolne odprtine, kasneje pa si poskodovani palp v celoti sami
odgriznejo.

1. Evnuhi so bolj agresivni od deviskih samcev

Med sabo smo primerjali razli¢na vedenja samcev v dveh razli¢nih testih: 1) kontrolni test

— dva deviska samca (V1 in VV2) in eksperimentalni test — deviski samec in evnuh (V in E).
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Preglednica 1: Rezultati statisti¢nih analiz: primerjava razli¢nih vedenj glede na spolne statuse
Ssamcev.

V 1inV 2 (deviska samca) V in E (deviski samec in

VEDENJE
evnuh)
WL (premikanje Z=-1,13 Z=-0,139
okoncin) p=0,266 p=0,889
) Z=-3,185 Z =-0,094
W (hoja)
p=0,001 p=0,925
Df  (razdalja Z=-0,104 Z=-2127
samice) p=0,917 p =0,033
I . Z=-1,802 Z=-1,549
TF (dotikanje samice)
p=0,72 p=0,121
AGG (agresija do Z=-0,987 Z=-2,588
drugega samca) p=0,323 p=0,010
Z =-1,000 Z=-1414
ESC (pobeg od samca)
p=0,317 p=0,157

Po primerjanju deviskih samcev v premikanju okonéin smo ugotovili, da med njimi ni
statisti¢ne razlike (Z = -1,13; p = 0,266). Prav tako nismo opazili statisti¢nih razlik med
deviskimi samci pri naslednjih vedenjih: razdalji od samice (Z = -0,104; p = 0,917),
dotikanju samice (Z = -1,802; p = 0,72), agresiji do drugega samca (Z = -0,987; p = 0,323)
in pobegu od samca (Z = -1,000; p = 0,317). Statisti¢no razliko smo opazili med deviskimi
samci pri hoji (Z = -3,185; p = 0,001).

Po primerjanju deviskih samcev z evnuhi nismo opazili statisti¢nih razlik v naslednjih
vedenjih: premikanju okonéin (Z = -0,139; p= 0,889), hoji (Z = -0,094; p = 0,925),
dotikanju samice (Z = -1,549; p = 0,121) in pobegu od samca (Z = -1,414; p = 0,157).
Statisti¢no razliko smo opazili med deviskimi samci in evnuhi pri razdalji od samice (Z = -

2,127; p = 0,033) in agresiji do drugega samca (Z = -2,588; p = 0,010).
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Sika 7: Agresivnost samcev (frekvenca) primerjalno med deviskim samcem in evnuhom.

Evnuhi so statistino znacilno agresivnejsi od deviskih samcev. Na sliki so vidni
osamelci, ki se nahajajo zunaj intervala.
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Slika 8: Razdalja do samice (cm), primerjalno med deviskim samcem in evnuhom.
Evnuhi se zadrzujejo statisti¢no znacilno blizje samici kot deviski samci.
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Pokazali smo, da se evnuhi zadrZzujejo statisti¢no znacilno blizje samici kot deviski samci
(Tabela 1, Slika 8), poleg tega so statisti¢éno znacilno bolj agresivni (Tabela 1, Slika 7).
Deviski samec in evnuh se nista razlikovala po Stevilu premikanja okoncin, koli¢ini hoje,

Stevilu dotikanj samice in v pobegu od samca (Tabela 1).

V kontrolnem primeru se deviska samca po pric¢akovanjih nista vedenjsko razlikovala (po
Stevilu premikanja okoncin, Stevilu dotikanj samice, razdalji do samice in v pobegu od

samca) z izjemo v hoji (Tabela 1).

2. Evnuhi so bolj vzdrzljivi kot deviski samci.

Vzdrzljivost deviskih samcev v ¢asu ostane nespremenjena (V 1,V 2: Z=-0,59; N=30; p
= 0,555). Primerjali smo, ali se prvo izmerjena vzdrzljivost deviskega samca (V 1) in

drugo izmerjena vzdrzljivost istega deviskega samca (V 2) razlikujeta.

Ko so samci postali evnuhi, se je njihova vzdrZljivost povecala, vendar ne statisti¢no
znacilno (V, E: Z=-1,718; N=9; p= 0,086).
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Slika 9: Vzdrzljivost (s) primerjalno med deviskimi samci in evnuhi. Evnuhi
imajo visjo vzdrzljivost kot deviski samci, vendar razlika ni statisti¢no znacilna.

Po tem, ko smo iz analize izlo¢ili starega evnuha (poskus vzdrzljivosti opravljen 52 dni po
parjenju) je vzdrzljivost med deviskimi samci (V 1) in evnuhi znacilno razli¢na (V, E: Z= -

2,521; N =8, p = 0,012, Slika 9).
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Slika 10: Vzdrzljivost z izbrisanim starim evnuhom (s) primerjalno med deviskim samcem
in evnuhom. Evnuhi imajo statisti¢no signifikantno visjo vzdrzljivost kot deviski samci.

3. Zlomljen pedipalp znotraj sami¢ine spolne odprtine onemogo¢a ponovno parjenje v
zacepljeno spolno odprtino.

Pri vseh opazovanih samicah (N = 23, 100 %) se samec ni ponovno paril z Ze zacepljeno

samico.

4. Morfoloski pregled genitalij

Pri vseh samicah (N = 21, 100 %), ki so se v poskusih parile s samci, so bili najdeni

kopulatorni ¢epi (glej Sliko 11). Nobena od samic ni imela po ve¢ ¢epov v isti kopulatorni

odprtini.
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Slika 11: Epigina s kopulatornim ¢epom, ozna¢enim s pus¢ico (na sliki levo) (Kuntner in sod.,
2009h: 258).

5 RAZPRAVA

V magistrskem delu nas je zanimala spolna biologija vrste H. multipuncta, predvsem
kaksni bi lahko bili ekoloski in evolucijski razlogi za pojav evnuhov pri tej vrsti. Potrdili
smo, da je pojav evnuhov pri H. multipuncta adaptiven, saj se z zlomom pedipalpa
izognejo tekmovanju spermijev vsaj na tri nacine, in sicer: 1) samci z odlomom pedipalpa
zacepijo samicine genitalije tako, da se njihovi tekmeci z »zacepljeno samico« ne morejo
ve¢ pariti; evnuhi so (2) bolj agresivni in imajo (3) vecjo fiziéno vzdrzljivost kot deviski
samci, kar jim daje boljSe moZznosti za uspesno branjenje oplojene samice pred drugimi

samci.

Glede na nase rezultate in opazovanja so spolno velikostno dimorfni pajki H. multipuncta
monogamni/bigamni. Znotraj nefilidov so pretezno mono- ali bigamne tudi vse ostale
vrste, za katere je znacCilno lomljenje celih pedipalpov; to sta obe vrsti rodu Nephilengys,
vse vrste rodu Nephilingis in vrste rodu Herennia, kjer so opisani samci (Kuntner, 2005,
2007; Kuntner in sod., 2008; Kuntner in sod., 2009c).

Ceprav se v naravi samci zagotovo posluzujejo alternativnih na¢inov parjenja, npr. med
zadnjo samicino levitvijo v odraslost, teh nac¢inov v laboratorijskem okolju nismo (mogli)
opazili. Vecina samcevih strategij v tekmi samcev za spolno zrelo samico pa je verjetno
tudi v naravnem okolju del neposrednega boja med samci, saj so le-ti podobnih velikosti in

vedenjskih znacilnosti.
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Samci H. multipuncta med parjenjem zlomijo kon¢ni del pedipalpa (emboli¢ni konduktor)
znotraj samicine odprtine, kasneje pa si poskodovani palp v celoti sami odgriznejo.
Podoben primer »samosterilizacije« so pokazali pri pajku vrste Caerostris darwini
(Gregori¢ in Cheng, neobjavljeno) in Tidarren argo, Ki si sicer enega od palpov odgrizne
pred kopulacijo (Knoflach in van Harten, 2001). Po drugi strani pajki N. livida in N.
malabarensis, pri katerih so ravno tako prisotni evnuhi, samci odlomijo pedipalpe med
samim parjenjem (Kuntner, 2007; Kralj-Fiser s sod. 2011; Kralj-Fiser in Kuntner, 2012).
Cel pedipalp ostane v samici vsaj $e Stiri ure po parjenju in je viden na zunaj, notranji cep
pa ostane dlje (Kuntner in sod., 2009; Kralj-Fiser in sod., 2011; Kralj-FiSer in Kuntner,
2012). Pri N. malabarensis so pokazali, da takSen odlomljen pedipalp sluzi za neprekinjen
prenos sperme, Ceprav je samec Zze fizi€no odstranjen (Li in sod., 2012), kar pri H.

multipuncta, ki v samici zlomi samo del pedipalpa, vsekakor ni mogoce.

Medvrstno razliko v samem ¢asu in nac¢inu lomljenja bi lahko razlozili z razliko v stopnji
spolnega kanibalizma. Pri N. malabarensis in N. livida (75 % in 83 %; Kralj-Fiser in sod.,
2011; Kralj-Fiser in Kuntner, 2012) je spolni kanibalizem precej bolj pogost kot pri H.
multipuncta (50 %, Kuntner in sod., 2009¢). Zlom celega pedipalpa s $e iztekajoco spermo
(»hipoteza parjenja na daljavo«) in poskus izogiba spolnemu kanibalizmu je pri prvih dveh
primerih lahko torej proti-adaptacija na sami¢in spolni kanibalizem, medtem ko morda pri
slednji vrsti zaradi niZje stopnje kanibalizma selekcija ni izoblikovala tovrstne adaptacije.
V tem primeru se je vsak tip vedenja evnuhov v evoluciji razvil posebej. Ker pa je
Herennia sestrski rod rodu Nephilengys, ne pa tudi rodu Nephilingis, obstaja tudi
alternativna razlaga. Alternativna razlaga je, da je bilo prednisko vedenje vseh teh treh
rodov neposredno lomljenje pedipalpov v samicino kopulatorno odprtino. Prednik rodu

Herennia pa je to vedenje modificiral v kasnej$e lomljenje celotnih pedipalpov.

Podobno kot pri vrsti N. malabarensis so se evnuhi pri H. multipuncta izkazali za
agresivnejSe pri obrambi samice od deviskih samcev (Kralj-Fiser in sod., 2011). Ta rezultat
je v skladu s teorijo iger, ki predvideva, da se samci s potencialno nizjo razmnoZzevalno
vrednostjo borijo na vso mo¢, samci z visoko pri¢akovano razmnozevalno vrednostjo pa se

borbi izogibajo (Enquist in Leimar, 1990). V naSem primeru ima sterilen evnuh ni¢no



Pristov§ek U. Vedenje evnuhov pri pajkih vrste Herennia multipuncta. 32
Mag. delo. Ljubljana, Univerza v Lj., BiotehniSka fakulteta, 2013

razmnozevalno prihodnost, ki v boju proti deviskemu samcu nima kaj izgubiti in se zato
bori na vso mo¢, da ohrani Ze vloZen razmnozevalni potencial. Druga¢e povedano, evnuh
brani drugim samcem, da bi se parili s samico, ki jo je oplodil. Podobne primere so
pokazali tudi pri drugih vrstah, kjer so samci po parjenju sterilni; na primer pri Nephila
fenestrata (Fromhage in Schneider, 2005a). Poleg vi§je agresivnosti se evnuhi H.
multipuncta zadrzujejo na mrezi blizje samicam. To potrjuje domnevo, da evnuhi varujejo
svoje samice pred drugimi samci, kar je poleg zacepljenja nacin za prilastitev samice. Ta
rezultat se sklada z opazovanji v naravi, kjer so opazili evnuhe H. multipuncta na samic¢inih

mrezah (Robinson in Robinson, 1980; Kuntner, 2005) ali kar na samicah (Slika 3).

Evnuhi niso bili samo bolj agresivni, ampak so bili tudi fizicno bolj vzdrzZljivi, kar jim
dodatno omogoca bolj uspesno branjenje njihovih samic. Podobno kot pri vrsti N.
malabarensis (Lee in sod., 2012), so bili evnuhi pri H. multipuncta bolj vzdrzljivi. Razlog
za boljSo vzdrZljivost evnuhov lahko razloZimo s tem, da so pedipalpi precej tezki glede na
telesno tezo in lahko s tem, ko jih odstranijo, pridobijo na vzdrzljivosti (Lee in sod., 2012).
V pri¢ujocem delu pedipalpov sicer nismo tehtali, ocenjujemo pa, da je pri H. multipuncta
razmerje med velikostjo telesa in pedipalpov podobno kot pri N. malabarensis, kar

pomeni, da palpa predstavljata priblizno 9 % celotne mase telesa (Lee in sod., 2012).

V prvotni analizi smo pokazali, da imajo evnuhi vi§jo vzdrzljivost kot deviski samci,
vendar ne statisti¢no znacilno. Statisti¢no znacilno razliko med deviskimi samci in evnuhi
smo opazili po tem, ko smo iz analize izbrisali evnuha, ki se je paril 52 dni pred testom
vzdrZljivosti. Temu odstopanju od ostalih podatkov je zelo verjetno botrovala starost
evnuhov, Ceprav pri raziskavi, opravljeni na N. malabarensis ni bilo povezave med

vzdrzljivostjo in starostjo evnuha (Lee in sod., 2012).

Zastavlja se vpraSanje, zakaj evnuhi pri H. multipuncta, ki uéinkovito zacepijo samico,
agresivno branijo samico. Pri vrsti N. livida, ki imajo ravno tako uéinkovite ¢epe, evnuhi
svojih samic namre¢ niso branili (Kralj-Fiser in Kuntner, 2012). Samci H. multipuncta
imajo emboli¢ne konduktorje podobne N. malabarensis; le-ti so tanki, dolgi in ukrivljeni,
zato naj bi bili zato manj ucinkoviti kot pri N. livida, ki imajo krajse in $irSe emboli¢ne

konduktorje (Kuntner, 2005). Po morfoloskem pregledu genitalij samic, ki so se parile,
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lahko recemo, da se najdeni Cepi v genitalijah samic popolnoma ujemajo z odlomljenimi
palpi samcev med opazovanji parjenj. Zato sklepamo, da so kljub obliki emboli¢ni
konduktorji pri H. multipuncta verjetno u¢inkoviti kot ¢epi. Agresivnost evnuhov pri H.
multipuncta kljub domnevno uéinkovitemu ¢epljenju si razlagamo na dva nacina. Morda
samci s funkcionalnimi palpi, ki se sicer poskusajo pariti z zadepljeno samico; 1) lahko
samici po nekem ¢asu in poskusih odstranijo ¢ep (Fromhage, 2011); 2) morda celo lahko
prenesejo spermo v samico brez poskodb genitalij. Prvo moznost bi bilo vredno
podrobneje raziskati, druga pa se nam ne zdi verjetna, saj pri samcu H. multipuncta nikoli
nismo opazili napihnjene hematodohe, po kateri prepoznamo prenos sperme iz pedipalpa.
Za raziskavo druge razlage bi lahko uporabili tehniko sterilnih samcev (npr. Schneider in

sod., 2006) ali pa genetske raziskave starSevstva.

Zanimivo opazanje, ki smo ga zasledili med paritvenimi poskusi je, da se samci po tem, ko
SO se parili z enim palpom, veckrat niso zeleli Se enkrat pariti z isto samico, ¢eprav smo
jim dali ve¢ dni ¢asa. Ker smo za poskuse potrebovali popolne evnuhe (samce brez obeh
palpov), smo polevnuhe poskusili pariti $e z drugimi, deviskimi samicami. S temi novimi
samicami so se polevnuhi ve¢inoma parili. Iz slednjega sklepamo, da samci H. multipuncta
izbirajo samico in poskusajo Stevilo oplojenih samic poveéati na dve. Tovrstna bigamna
strategija je iz evolucijskega stalis¢a vsekakor adaptivna, saj samci s taksno prilagoditvijo

domnevno povecajo gensko variabilnost svojih potomcev.

Drugo zanimivo opazanje je bilo, da se samci H. multipuncta s Tajvana niso parili s
samicami iz drugih lokalitet. Nasa opazanja lahko pomenijo, da so pajki iz Tajvana druga
vrsta; to bomo lahko potrdili ali ovrgli Sele v nadaljnjih Studijah. Ker so bili za nase
vedenjske poskuse uporabljeni pajki iz razli¢nih lokalitet, ni izklju€eno, da so uporabljene
razlicne populacije pajkov vplivale na naSe rezultate. Za prihodnje raziskave bi lahko
uporabili isto populacijo H. multipuncta in tako ugotovili, ali so rezultati primerljivi z

naSimi oz. ali na rezultate vplivajo osebki z razli¢nih populacij.

Spolni sistemi in paritvene strategije se v evoluciji, predvsem zaradi pritiska spolne
selekcije ves ¢as spreminjajo. Kuntner in sod. (2009b, 2009c¢) so predlagali, kako je znotraj

nefilidov potekala evolucija spolnih strategij in to je predvsem pod pritiskom »boja med
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spoloma«. Pajki predniske skupine nefilidov — rod Clitaetra — so poligamni in imajo
preprosta spolovila (Kuntner, 2006). Skupine, ki so se razvile kasneje, imajo
kompleksnejsa spolovila. Za vecino le-teh je znacilno, da samci s svojimi pedipalpi Cepijo
samice in so zato mono-/bigamni. Zaradi spolnih adaptacij samic, ki se samcevi
monopolizaciji “Zelijo” izogniti, je ¢epljenje tekom evolucije postalo neucinkovito. Tako je
v skupinah Herennia, Nephilingis in Nephilengys ¢epitev ucinkovita, v evolucijsko mlajsih
skupinah nefilidov — v nekaterih vrstah iz rodu Nephila — pa je samica kljub ¢epom lahko
poligamna, npr. Nephila pilipes (Kuntner in sod., 2009b). Glede na novo molekularno
filogenijo nefilidov (Kuntner in sod., 2013) Clitaetra ni ve¢ bazalni takson, pa¢ pa sta
bazalna Herennia in Nephilengys. Se neobjavljeni novi testi kaZejo, da se zna&ilnost
genitalne koevolucije ohrani, slika mono/poligamnosti pa postane kompleksnejsa.

Ceprav poteka emaskulacija pri H. multipuncta drugage kot pri N. malabarensis in N.
livida, ¢epi pri vseh bolj ali manj uéinkovito preprecujejo samicam, da bi se ponovno
parile. Pojav evnuhov je po vsej verjetnosti homologen vsem tem trem vrstam, a najdemo
ve¢ podobnosti med H. multipuncta in N. malabarensis, kot pa med N. malabarensis in N.
livida. Prihodnje raziskave bi lahko bile usmerjene v svojevrstne/posebne razlike v
biologiji rodu Nephilengys in Herennia, da bi testirali homolognost ali konvergenco veden]

evnuhov.

V magistrskem delu smo raziskali spolno biologijo pajkov Herennia multipuncta. Ti pajki
so spolno velikostno dimorfni, imajo kompleksna spolovila in spolne strategije, kot so
Cepitev samicCinih genitalij z odlomom samcevih pedipalpov, spolni kanibalizem in Cuvanje
samice. Pojav evnuhov je adaptiven, saj je Cepitev ucinkovita; evnuhi pa so bolj agresivni
in imajo visjo vzdrZljivost kot deviski samci. Slednje prilagoditve jim dajejo vecje
moznosti za zmago tako na nivoju tekmovanja spermijev kot tekmovanja med samimi

samci ter posledi¢no uspesno prilastitvijo samice.
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6 SKLEPI

Pri vrsti Herennia multipuncta:

e 50 evnuhi bolj agresivni od deviskih samcev;
e 50 evnuhi bolj vzdrzljivi kot deviski samci;
e zlomljen pedipalp znotraj samicine spolne odprtine onemogoca ponovno parjenje v

zacepljeno spolno odprtino.

7POVZETEK

Razmnozevanje je osnovna lastnost zivih organizmov. Pod pritiskom spolne selekcije so se
razvile razliéne razmnoZevalne strategije, najpogostejSa v naravi pa je parjenje samca S
¢imvec samicami, le-te pa tezijo k izbiri najkvalitetnejSih samcev. Znotraj pajkov najdemo
velik razpon spolnih strategij, zato veljajo za dobre modelne organizme za $tudij evolucije
spolne biologije. V delu smo raziskovali spolno biologijo pajkov vrste Herennia

multipuncta.

Podali smo pregled razli¢nih razmnozevalnih strategij, kot so monogamija, poliandrija,
poliginija ter razlikovalne, pogojne in alternativne paritvene strategije. Razlagamo tudi
pojave, kot je samicina izbira, boj med spoloma, tekmovanje spermijev in tekmovanje
samcev, s posebnim ozirom na teorijo iger. Ta teorija razlaga posebna pravila borbe med
samci, ki so se razvila tekom evolucije. Predvideva, da je motivacija osebka za izrazanje
agresivnega vedenja v fizi¢ni borbi odvisna od lastnega pricakovanega razmnozevalnega
potenciala, pomembnosti dobrine, za katero se bori, lastnih borilnih sposobnosti ter ocene
borilnih sposobnosti tekmeca. Osrednja tema nase naloge je pokazati, ali je razmnozevalni

potencial samca pomemben za izrazanje agresije v borbi med samci.

Samci pajkov imajo namesto primarnih kopulatornih organov prilagojene parne pedipalpe
za prenos sperme. Nekateri predstavniki druzin nefilidov, krogli¢arjev in krizevcev Si

poskodujejo te sekundarne genitalije (pedipalpe/palpe) in hkrati zacepijo samicine spolne
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odprtine z odlomnjenimi deli. Pri vecini vrst so samci s poSkodovanimi ali Zz manjkajo¢imi
palpi funkcionalno sterilni, zaradi tega so mono/bigamni. Ti kastrirani osebki nimajo
nobenega razmnozevalnega potenciala vec¢ in se glede na teorijo iger lahko borijo na vse ali

ni¢. Pajke, ki si sami odstranijo palpe, imenujemo evnuhi.

Evnuhi so sterilni in zato se postavlja ve¢ hipotez, zakaj se je tekom evolucije pojavil ta
pojav. Prva govori o ucinkovitosti ¢epov v samicah, ki preprecujejo njeno nadaljnje
parjenje, druga o vecji agresivnosti evnuhov do tekmecev ter tretja, da so evnuhi bolj
vzdrzljivi zaradi manjkajogega organa. Cetrta hipoteza govori o parjenju na daljavo, kjer

palp prenasa spermo v samico tudi po tem, ko je Ze odlomljen.

V nalogi smo testirali tri vpraSanja oziroma tri hipoteze, in sicer:

e ali so evnuhi agresivnejsi od deviskih samcev?
e ali so evnuhi vzdrzljivejsi od deviskih samcev?

e ali zlomljen palp v samicini spolni odprtini preprecuje ponovno parjenje?

Vprasanja smo testirali na pajku Herennia multipuncta iz druzine nefilidov. Razsirjena je v
tropskem in subtropskem podnebju Juzne in Jugovzhodne Azije. Pri tej vrsti je prisoten
precejsni velikostni spolni dimorfizem, pogost je spolni kanibalizem, samci med parjenjem
v samici zlomijo pedipalp in jo zacepijo ter postanejo evnuhi. Po parjenju samci ostanejo
na samicini mrezi in jo varujejo pred drugimi samci. Zaradi slednjih lastnosti je vrsta
primerna za raziskave spolne biologije. Za smernice smo se drzali Ze opravljenih podobnih

raziskav na drugih predstavnikih druzine Nephilidae.

Vse pajke smo gojili v laboratoriju v kontroliranih pogojih. Poskusi za agresivnost
evnuhov so potekali v steklenih okvirjih, kjer smo odrasli samici na mrezo dali evnuha in
deviskega samca ter opazovali tetkmovanje med njima. Za kontrolni poskus smo uporabili
dva deviska samca. Test u¢inkovitosti ¢epov smo opravljali s samicami, ki so se Ze parile v
obe kopulatorni odprtini ter opazovali, ¢e se naslednji, deviski samci Se vedno lahko parijo

Z njimi. Za test vzdrzljivosti smo primerjali vzdrzljivost evnuha in deviskega samca. S
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copi¢em smo se samca dotaknili vsakic, ko se je ustavil. Poskus se je koncal, ko se samec

ni premaknil po treh zaporednih dotikih.

Rezultati so pokazali, da so evnuhi agresivnej$i in tudi vzdrzljivejsi od deviskih samcev.
Ucinkovitost ¢epov je bila 100 %. To pomeni, da se noben samec ni mogel pariti S samico,
ki je imela zaCepljeni obe genitalni odprtini. Rezultati so bili pri¢akovani glede na

predhodnje Studije na drugih vrstah.

Opazili smo tudi pojav izbir¢nosti samca po eni kopulaciji, t.j. takrat, ko ima na voljo samo
Se eno parjenje. Ta strategija, ki do sedaj Se niso bila testirana pri pajkih, ki med parjenjem
postanejo evnuhi, bi bila za samce adaptivna, saj bi bigamnost povecala genetsko
variabilnost njihovih potomcev. Odkrili smo tudi, da se nekatere populacije H. multipuncta
iz razlicnih lokacij niso hotele pariti med sabo, nadaljne raziskave pa bodo potrdile oz.

ovrgle, ali gre morda za novo vrsto.
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ZAHVALA

Najvecja zahvala gre najboljsi somentorici na celem svetu Simoni Kralj Fiser. Hvala ti za
vsa usmerjanja, nasvete in pomoc¢ pri pisanju magistrske naloge ter zmagovalnega posterja.

Brez tebe mi nikoli ne bi (tako dobro) uspelo!

Zahvaljujem se mentorju Matjazu Kuntnerju, ki mi je omogocil opravljanje magistrskega
dela in poskrbel za vedno dobro vzdusje. Hvala za vsa povabila na piknike in lep obc¢utek

sprejetosti v tvoj team.

Zahvala gre vsem, ki so mi pomagali skrbeti za pajke: Tjasi Lokoviek, Tatjani Celik,
Klavdiji Suen in Rebeki Siling. Brez vas bi bili vsi pajki mrtvi, e preden bi lahko naredila
kakrsenkoli poskus.

Recenzentu Cenetu Fiserju ter predsedniku komisije za zagovor, Roku Kostanjsku se
zahvaljujem za vse popravke in komentarje, ki so magistrsko delo izboljsali tako strokovno

kot slovni¢no.

Zahvala gre tudi mojim soSolcem in soSolkam ter Drustvu Studentov biologije za lepe

bioloske trenutke na terenskih dneh, ki jih nikdar ne pozabim.

Za konec pa najlepse zahvale. Zahvalila bi se moji mamici in atiju za dobro vzgojo, vso
Custveno in finanéno podporo in ljubezen. Hvala Roku, ker je tako dober mlajsi bratec.
Hvala tudi mojima drugima star§ema — mami in atu, za vso ljubezen in podporo.

Hvala vam, da ste poleg druZine tudi moji najboljsi prijatelji in zaupniki.

Cisto na koncu pa bi se zahvalila mojemu Klemnu, ki ni nikoli obupal nad mano (za kar
mu bom vecno hvalezna). Hvala, ker verjames vame kot nih¢e drug in ker si moj najboljsi

prijatelj. Ljubim te!



Priloga A: Test boljsega borca
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