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Kokkuvote

Pika elueaga linnuliikidel on saadud nii liikide vahel kui ka liigi piires vdga erinevaid
tulemusi esmase sugude suhte muutumise seadusparade ja pohjuste kohta. Kuigi jarglase
500 seoseid muna, kurna, vanemlinnu voi keskkonna omadustega on leitud vaga palju,
siis enamasti ei ole need seosed tugevad ega lihtsasti iildistatavad. Esmase sugude suhte
muutusi pika elueaga liikidel on leitud sagedamini seoses pesitsusaasta kvaliteediga
(toidukiillusega), emalinnu seisundiga (rasvasus), emalinnu kortikosterooni tasemega
ja muna munemise jarjekorraga. Nimelt, mitmetel positiivse soolise dimorfismiga
liikidel kalduvad paremas seisundis emalinnud saama isaseid jarglasi. Sigimiseks
headel aastatel on jarglaskonnas suhteliselt rohkem poegi kui sigimiseks kehvematel
aastatel. Parematel aastatel on arvatavasti ka emalindude seisund parem. Kuigi uurijad
on oma vastavates tdddes alati leidnud emalinnu kortikosterooni taseme seose jarglase
sooga, on tulemused seose suuna osas vasturdékivad. Kurna hilisemates munades kipub
tiitarde osakaal olema suurem kui varem munetud munades. Kollektiivselt pesitsevatel
lindudel on jarglaskonna sugude suhte kujunemisel oluline ka abistajaskonna arvukus
ja/voi sooline koosseis. Muna suurus ja rebu koostis munemisel ei ole seevastu enamasti
embriio sooga seotud. Kogu asurkonna esmane sugude suhe sigimishooajal on tavaliselt
ligikaudu pool, kuigi on taheldatud ka markimisvaarseid korvalekaldeid. Kuigi esmase
sugude suhte muutumise seost vanalinnu kohasusega on otseselt uuritud harva, siis
vaga sageli tundub sugude suhte muutus tdheldatud suunas siiski olevat emalinnule
adaptiivne. Samuti tundub Trivers & Willardi (1973) hiipotees olevat sageli adekvaatne
pika elueaga linnuliikide jarglaskonna esmase sugude suhte muutuste kvalitatiivseks
seletamiseks. Edaspidi tuleks kindlasti uurida lindude soo méaaramise ja esmase sugude
suhte muutumise molekulaarseid ja fiisioloogilisi mehhanisme. Esmase sugude suhte
muutuste adaptiivsuse uurimisel tuleks paremini kontrollida seletavate hiipoteeside
eeldusi. Pika elueaga liikidel tasuks sealjuures silmas pidada ka indiviidi absoluutset
konditsiooni.

* E-post: markgimbutas@gmail.com
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Sissejuhatus

Sugupooltega organismid jagavad sigides
paratamatult ressursse isaste ja emaste
jarglaste vahel. Vanemate panus jérg-
lastesse voib aga mojutada nende sigi-
misedukust ja seeldbi ka vanemate endi
kohasust. Sooallokatsiooni teooria, mis
késitleb ressursside jagamist erinevast
soost jarglaste vahel, on osutunud véga
viljakaks haruks (Frank 1990). Uks sel-
gemaid aspekte selles ressursijagamises
on lihtsalt poegade ja tiitarde osakaal
jarglaskonnas. Vastavat teadussuunda
nimetatakse sugude suhte teooriaks ja
see on andnud ka reaalsust kvantita-
tiivse tapsusega kirjeldavaid tulemusi
(West, Reece & Sheldon 2002). Kokku-
leppeliselt kasitletakse sugude suhet kui
isaste osakaalu mingis isendite grupis
(West, Reece & Sheldon 2002). Jarglas-
konnast radkides tahistab sugude suhe
sageli pigem oodatavat isaste osakaalu
ehk isase jarglase saamise tdendosust.
Kéesolevas t66s nimetatakse isast jarg-
last pojaks ja emast jarglast tiitreks.

Jarglase soo vanematepoolse valimise
voimalikkust ja pdhjuseid on uuritud
pikka aega. Edu piirdub seni aga {isna
vaheste taksonitega ja nditeks selgroog-
setel ei ole saavutatud veel kuigi head
arusaamist sel teemal (Pen & Weissing
2002). Usaldusvaarsete ja suhteliselt
lihtsate molekulaarsete meetodite leid-
mine lindude soo tuvastamiseks (nditeks
Fridolfsson & Ellegren 1999) on jérglas-
konna sugude suhte uurimisele lindudel
viimase kahekiimne aasta jooksul hoo
sisse andnud (Alonso-Alvarez 2006).
Kuigi sageli eeldatav poegade ja tiitarde

saamine vordsel hulgal ja taiesti juhusli-
kult on tihti maistlik eeldus (Postma et al.
2011), on kogunenud rohkelt toendeid
sellest vordtoendolisusest korvalekaldu-
mise kohta. Poegade arvu hélbed jarjes-
tikuste jarglaste soo sdltumatuse korral
oodatavast voivad monikord olla iisna
tdhelepanuvéarsed. Naiteks mitmed
emased erispapagoid (Eclectus roratus)
said (Heinsohn, Legge & Barry 1997)
uuringus jdrjest {ile kiimne samasoolise
jarglase ja seejérel iile kiimne teisest
soost jarglase. Selles t60s ndhtud pikim
seeria koosnes kahekiimnest jarjestiku-
sest isasest jarglasest. Tihti on lindudel
jarglaskonna sugude suhte korvalekal-
ded 50-st protsendist siiski pigem vaikesed
(Ewen, Cassey & Mpller 2004; Cassey,
Ewen & Moller 2006).

Jarglaskonna sugude suhte ja selle
varieeruvuse evolutsiooniliste pohjuste
seletamiseks on pakutud mitmeid hiipo-
teese (Komdeur & Pen 2002). Vanim
on Ronald A. Fisheri pakutud seletus
aastast 1930, mille kohaselt sagedusest
soltuv valik stabiliseerib sugude suhte
50%-le, kui poegade ja tiitarde {ileskas-
vatamine on vanematele vordselt kulu-
kas (Fisher 1930). Isaste ja emaste vordne
arv on iildlevinud lahtekoht sugude
suhte uurimisel ja sugude suhte kallu-
tamise, manipuleerimise vdi muu muu-
tumise all peetakse silmas enamasti just
sugude suhte erinemist 50-st protsendist.
Kui poegadeja tiitarde {ileskasvatamine
on vanemate jaoks erineva kulukusega,
ennustab Fisher (1930) hiipotees jarglas-
konna sugude suhte iildist korvalekallet
,odavama” soo poole. Positiivse soolise
dimorfismiga liikidel (ehk kui isased on
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emastest suuremad) tehtud uuringutes
eeldatakse sageli, et poja kasvatamine
on vanemlindudele kulukam kui tiitre
kasvatamine (Komdeur & Pen 2002).

Kaesolevas to6s on kesksel kohal Trivers
ja Willardi (1973) piistitatud hiipotees.
Selle hiipoteesi kohaselt peaks looduslik
valik soosima vanemate vdimet valida
jarglase sugu soltuvalt oma suutlikku-
sest temasse panustada, juhul kui poegade
ja tlitarde oodatav sigimisedu soltub
vanematepoolsest panusest erinevalt
(Trivers & Willard 1973). Uks autorite
endi tehtud olulisemaid jareldusi on, et
heas seisundis emased peaksid saama
pigem poegi ja halvas seisundis emased
pigem tiitreid, siis kui poegade oodatav
sigimisedu on tiitarde oodatavast sigi-
misedust tundlikum halbade tingimuste
suhtes iileskasvamise ajal (voi kui poe-
gadel on rohkem voita headest tingi-
mustest). Poegade oodatava sigimisedu
suurem tundlikkus kasvutingimuste
suhtes voib olla seotud sellega, et kas-
vutingimustel voib olla kauakestvaid
mojusid tulevasele sigimisedukusele ja
isaste sigimisedu on sageli varieeruvam
kui emaste oma (Addison, Kitaysky &
Hipfner 2008). Isaste jarglaste endi suu-
rem tundlikkus kasvutingimuste suhtes
voib positiivse soolise dimorfismiga liiki-
del véljenduda kas vai selles, et halvas
konditsioonis emade jarglaskonnas on
poegade suremus suurem kui heas kon-
ditsioonis emadel, samas kui tiitarde
suremus ema konditsioonist ei soltu
(Nager et al. 2000). Benito ja Gonzalez-
Solis (2007) leidsid ka {ildisema seose
soolise dimorfismi ja jarglaste suremuse
vahel mitmete linnuliikide seas, nimelt
kipub suuremast sugupoolest jarglaste

suremus olema suurem kui viiksemast
sugupoolest jarglaste suremus. Isaste
jarglaste suurem suremus ainuiiksi voib
seletada ka poegade oodatava sigimis-
edu suurema varieeruvuse vorreldes
tiitardega (Lemons et al. 2012). Poegade
sigimisedu teravam soltuvus vanemate-
poolsest panusest voib muidugi véljen-
duda ka paljudes muudes aspektides
peale suremuse, seda ka markimisvaarse
soolise dimorfismita liikidel (Benito et
al. 2013).

Kolmas oluline ldhtekoht kasitleb lokaal-
set ressursikonkurentsi, lindudel on
selle probleemistikuga tegelenud nai-
teks Gowaty (1993). Mitmetel linnuliiki-
del hajub iiks sugupool siinnikohast
rohkem kui teine sugupool. Stinnipaiga-
truumad jarglased voivad teatud liikidel
jadda vanemaid jargnevate pesakondade
iileskasvatamisel abistama, aga samas
tarvitavad nad uue kasvava pesakonnaga
sama toiduressurssi. Vanemlindudele
annab jarglase soo valimine vdimaluse
saada endale abistajaid ja véltida kon-
kurentsi toidu tle.

Jarglaskonna sugude suhte muutu-
mise adaptiivsus on iiks oluline seni
selge vastuseta jaanud kiisimus (Alon-
so-Alvarez 2006; Booksmythe et al. 2015).
Lindudel on leitud tulevase jarglase soo
markimisvaarseid seoseid mitmete tegu-
ritega ja uuringutes on ka katseliselt nai-
datud jérglase soo soltuvust mitmetest
manipulatsioonidest. Sageli suudavad
autorid oma t6dde tulemusi mone sobiva
iilaltoodud hiipoteesi abil tagantjarele
ka dra seletada, justkui kinnitades jarg-
laskonna sugude suhte varieeruvuse
kohasust tdstvat iseloomu (Schwanz,
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Janzen & Proulx 2010). Siiski ei ole teada,
kas jarglaskonna sugude suhte muutu-
sed tulevad emalinnu v&imest jarglase
sugu adaptiivselt valida vo6i kujutavad
need endast emalinnu fiisioloogiliste
piirangute passiivseid tagajargi (Alon-
so-Alvarez 2006). Mitmetes meta-ana-
littisides on leitud jarglaskonna sugude
suhte (tavaliselt nork) seos mingi ole-
tatavasti kohasust nditava tunnusega,
mida paljudes teistes meta-analiitisides
jallegi ndidatud ei ole (Booksmythe et
al. 2015). Sageli on meta-analiiiisil ndha
soovitud suunas tulemuste kallutatud
avaldamine (Booksmythe et al. 2015).

Jarglase soo voimaliku emalinnupoolse
mojutamise mehhanismide kohta ei ole
teada peaaegu mitte midagi, kui valja
arvata moned pigem spekulatsiooni tase-
mel hiipoteesid (Alonso-Alvarez 2006;
Rutkowska & Badyaev 2008; Tagirov
& Rutkowska 2013). Ka lindude sugu
madrav geen Z-kromosoomil identifit-
seeriti alles iisna hiljuti (Graves 2009).
Erinevalt imetajatest on lindudel hetero-
gameetseks ehk erinevaid sugukromo-
soome kandvaks sugupooleks emased
ja sugukromosoome téhistatakse neil
vastavalt Z ja W tdhega. Isaste geno-
tiitip on ZZ. Kuna lindudel on emased
heterogameetseks sugupooleks, siis see
loob neile pohiméttelise voimaluse moju-
tada tulevase jarglase sugu juba enne
viljastumist: meioosi kdigus munarakku
sattuv sugukromosoom maéarab tulevase
jarglase soo (Rutkowska & Badyaev
2008). Imetajatel on voimalik kontrollida
jarglase sugu alles parast viljastumist,
nditeks abortides teatud soost looteid.
Pohjuseks asjaolu, et imetajatel on just
isasloomad heterogameetsed, seega

madratakse jarglase sugu alles selle
spermi poolt, mis munaraku viljastab.
Lindudel on jarglaskonna soolise koos-
seisu kohandumine parast koorumist
(ebasoovitavast soost jarglaste surm),
néiteks lennuvoimestumise ajaks, vane-
matele arvatavasti palju kulukam kui
selle kohandumine viljastumisel voi
koorumisel (Alonso-Alvarez 2006; Benito
& Gonzalez-Solis 2007). Seetottu on alust
arvata, et vanemlinnu jaoks adaptiivne
jarglaskonna sugude suhte muutus (kui
see on olemas) tekib enne viljastumist
vOi embriionaalse arengu kaigus. Siiski
on leitud, et ka soost ja keskkonnatingi-
mustest soltuv pesapoja tapmine voib
tosta emaslinnu kohasust (Heinsohn et
al. 2011).

Lindudel nimetatakse sugude suhet
munemisel enamasti esmaseks sugude
suhteks (Alonso-Alvarez 2006, aga vaata
ka Korpimaéki et al. 2000), ja sugude
suhet lennuvoimestumisel enamasti tei-
seseks sugude suhteks (Hasselquist &
Kempenaers 2002; Alonso-Alvarez 2006).
Suur osa kéesolevas to0s viidatud jarg-
laskonna sugude suhet kasitlevaid uuri-
musi vdidavad oma tulemusi kehtivat
just esmase sugude suhte kohta, kuigi
reaalselt on uuringutes sageli sugude
suhet moodetud koorumisel v6i hiljem
ja soost soltuvale embriiote suremusele
pole praktiliselt tahelepanu pooratudki.
Sugude suhet koorumisel peetakse siiski
heaks hinnanguks esmasele sugude suh-
tele (Hasselquist & Kempenaers 2002).

Sigimisedukus on vanemlinnu seisundi
véga oluline indikaator ja see sdltub vanu-
sest ning eelnevast pesitsuskogemusest
(Mégi 1974; Rattiste 2004; Weimerskirch,
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Lallemand & Martin 2005; Reed et al.
2008). Seega voiks eeldada sugude suhte
erinemist noorte, keskealiste ja vanade
lindude jérglaskonnas. Pika elueaga linnu-
liikidel on need vanuserithmad asur-
konnas vordlemisi arvukalt ka esinda-
tud (leidub {isna palju isendeid, kes on
elanud raugastumiseni) ja seega voivad
sugude suhte seosed linnu vanusega
selgemalt ilmneda kui lithikese elueaga
liikidel. Pika elueaga linnuliikideks loe-
takse liike, kelle puhul on tdiskasvanute
aastane suremus alla 50%. Enamus mitte-
varvulisi on pika elueaga ja enamus var-
vulisi (Passeriformes) on lithikese elueaga.

Pika elueaga linnuliikidel on vdima-
lus jagada oma sigimispingutust eri-
nevate pesitsuskordade vahel (Kim &
Monaghan 2006). Samuti on erinevalt
lithiealistest liikidest pika elueaga liiki-
del voimalus arvestada sigimisel ka
oma kédesoleva konditsiooniga varase-
mate aastate suhtes (Schwanz, Janzen
& Proulx 2010). Sellega voib kaasneda
Trivers ja Willardi (1973) hiipoteesi
tdhenduses vastavalt linnu seisundi-
le kas kulukama soo tileskasvatamise
edasiliikkamine voi hoopis selle ka-
suks otsustamine. Liihiealistel liikidel,
kes pesitsevad tdoendoliselt vaid korra
voi paar elu jooksul, see valikuvdima-
lus praktiliselt puudub. Seetottu tasub
sellistel liikidel maksimaalselt pingu-
tada juba esimesel pesitsusaastal, sest
jargmist pesitsusvdoimalust ei pruugi
tullagi. Lindude vanuse usaldusvéarne
madramine pika elueaga lindudel ei ole
aga tihti lihtne, vanuse tdpne teadmine
nouab aastatepikkust linnupoegade
margistamist. Seetottu on pika elueaga
liikidel tehtud véhe jarglaste sugude

suhet vanemlindude vanuse ja pesit-
suskogemusega seostavaid uuringuid,
samas kui véga paljude vanemlindude
hetkeseisundi indikaatorite (nditeks eri-
nevad fiisioloogilised niitajad ja muna-
de omadused) seoseid jarglaste sooga on
uuritud palju (nt Alonso-Alvarez 2006).

Kaesoleva t66 eesmdrk on anda iile-
vaade vanemlinnu seisundiindikaatorite
ja keskkonnategurite seostest jarglase
sooga ning jarglaskonna sugude suhte
sigimisoludega kohandumise majust
vanemlinnu kohasusele, rohuga pika
elueaga linnuliikidel. Esimeses sisupea-
tiikis esitan iilevaate jarglase sooga voi
jarglaskonna esmase sugude suhtega
seotud teguritest, podrates tahelepanu
ka toddele, kus seoseid jarglase sooga ei
leitud. Uuringutes tuvastatud sugude
suhte muutusi késitlen nende adaptiiv-
suse seisukohalt, piilides enamasti tuge
leida Trivers ja Willardi (1973) hiipotee-
silt. Teises sisupeatiikis toon valja uurin-
gud, kus on leitud sugude suhte muutu-
mise otsene seos mone olulise kohasuse
komponendiga.

Jarglase sooga seostuvad tegurid
Muna ja kurna omadused

Muna ja kurna omadused kui vanemlinnu
seisundi nditajad

Lindude puhul on emapoolne materiaalne
panus oma jarglasesse kogu tema emb-
riionaalse arengu viltel kitsalt piiratud
munaga (Chin, Sharp & Burness 2012).
Mainitud eripara teeb kiillalt lihtsaks
selle emapoolse panuse modtmise. Muna ja
kurna omadused tulenevad vanalindudest
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ning neid voib kasitleda kui emaslinnu
seisundi indikaatoreid. Naiteks pare-
mas seisundis emaslinnud munevad
suuremaid mune kui halvemas seisundis
emaslinnud (Nager et al. 1999). Jarglas-
konna sugude suhet vo6ib olla loomuli-
kum ja sisukam uurida ema- ja isalinnu
néitajate valguses. Praktilistel pohjustel
ei ole aga paljudes toodes podratud
tédhelepanu pesitsevatele lindudele endile.
Samuti voivad huvi pakkuda ka munade
soolised erinevused omaette. Seetdttu
kasitlen eraldi muna (ja kurna) omaduste
ning vanemlindude omaduste seoseid
jarglaste sooga.

Muna mass ja maht

Muna mass on tugevalt positiivselt seo-
tud linnupoja ellujagdamusega esimestel
elupédevadel (Alquati et al. 2007). Samuti
voib muna mass mojutada sealt kooruva
linnu kehamdotusid. Seetottu on muna
mass oluline emapoolse panuse kompo-
nent (Alquati et al. 2007) ja vastavalt Tri-
vers ja Willardi (1973) hiipoteesile voiks
oodata, et suuremad munad sisaldavad
pigem isast embriiot (nditeks seetottu,
et suuremaid mune munevad emalin-
nud saavad sagedamini poegi kui tiit-
reid). Sellegipoolest leidsid koigist siin
kasitletavatest uuringutest ainult Cun-
ningham ja Russell (2001) sinikael-par-
dil (Anas platyrhynchos), et isast embriiot
sisaldavad munad on tildiselt suuremad
kui emase embriioga munad. Uheski
teises siin kasitletavas uuringus ei ole
tdheldatud, et munadel oleks soo jargi
iildist massierinevust. Kogu asurkonda
holmavat seost virske muna massi voi
mahu ja embriio soo vahel on otsitud
ning ei ole leitud naiteks mustlaglel (Branta

bernicla) (Lemons et al. 2012), k&ol (Cucu-
lus canorus) (Fossey et al. 2012), tutkal
(Philomachus pugnax) (Thuman, Wide-
mo & Griffith 2003), vootnokk-kajakal
(Larus delawarensis) (Meathrel & Ryder
1987; Chin, Sharp & Burness 2012), tom-
mukajakal (Larus fuscus) (Bradbury &
Griffiths 1999; Nager et al. 1999), Iduna-
hobekajakal (Larus michahellis) (Pérez,
Velando & Dominguez 2006; Romano
et al. 2008; Saino et al. 2010; Rubolini
et al. 2011), roosatiirul (Sterna dougal-
lit) (Szczys et al. 2001), jogitiirul (Sterna
hirundo) (Gonzalez-Solis et al. 2005; Be-
nito et al. 2013), pujupiiiil (Centrocercus
urophasianus) (Atamian & Sedinger 2010),
sini-paabulinnul (Pavo cristatus) (Petrie
et al. 2001; Pike & Petrie 2005) ja kodu-
kanal (Gallus gallus domesticus) (Aslam
et al. 2013).

Kurnasisese varieeruvuse kasitlemi-
sel on siiski margatud seoseid muna
massi ja soo vahel. On leitud, et naeru-
kajaka (L. ridibundus) kurna suhteliselt
raskematest munadest koorub rohkem
isaseid ja kergematest rohkem ema-
seid jarglaseid, kuigi {ile koigi kurnade
ei olnud munade massi ja jarglase soo
vahel seost (Miiller et al. 2005). Tapselt
samasugune tendents on leitud ka néi-
teks mustrastal (Turdus merula) (Martyka
et al. 2010). Heas konditsioonis emastel
sini-paabulindudel leidsid Pike ja Pet-
rie (2005), et isase embriioga munad
olid 10% raskemad kui emase embriioga
munad. Kehvemas seisundis emadel
sellist seost ei taheldatud. Jogitiirul
tehtud uuringus, kus samuti ei leitud
iildist erinevust isast ja emast embriiot
sisaldanud munade mahus, olid siiski
kolmemunalistes kurnades esimeste
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munade hulgas emast embriiot sisalda-
vad munad suuremad kui isast embriiot
sisaldavad munad. Kolmandate muna-
de hulgas oli seos vastupidine (Fletcher
& Hamer 2004). Eelmainitud liikidel on
isased emastest suuremad, jogitiirul on
erinevus siiski vdga viike.

Mitmed autorid on uurinud mune-
mistsiikli jooksul toimuva munade
massi muutuse seost jarglaste sooga.
Nimelt, pika elueaga linnuliikide kurn
on reeglina vidike, sageli fikseeritud
suurusega. Naiteks kajakatel on pesas
tavaliselt kolm muna, esimeste muna-
de mass on sarnane ja viimase muna
mass tavaliselt, aga mitte alati, vaik-
sem (Magi 1974). Saab radkida munade
massi asimmeetriast kurnas, mille all
moistetakse kajakate puhul esimese ja
kolmanda muna masside vahet (Miiller
et al. 2005; Rubolini et al. 2009). Massi
astimmeetriat voib tolgendada samuti
kui iht emalinnu seisundi indikaato-
rit, mis viitab emalinnu voimekusele
muneda koik munad kurnas sarnaselt
suured voi hoopis emalinnu valjakur-
natusele viilmase muna munemisel, mis
véljendub tugevalt positiivses massi
astimmeetrias (kolmas muna on oluliselt
kergem) (Rubolini et al. 2009). Miiller et
al. (2005) leidsid naerukajakal, et posi-
tiilvse massi asiimmeetria korral kooru-
sid esimestest munadest pigem pojad
ja viimasest tiitred. Kui kurna raskeim
oli viimane muna, siis ilmnes vastupi-
dine seos. Uldist erinevust erimérgiliste
massi asiimmeetriatega kurnadest parit
jarglaste sugude suhtes siiski ei olnud.
Eelnev on hasti kooskdlas sama uurin-
gu ilalesitatud tulemusega muna suh-
telise massi kohta kurnas. Samas nahti

16una-hdbekajakal tehtud uuringus tap-
selt vastupidist seost — negatiivse massi
asiimmeetria korral (esimene muna oli
kolmandast kergem) koorus esimestest
munadest rohkem isaseid ja viimasest
munast rohkem emaseid jarglasi (Ru-
bolini et al. 2009).

Muna massi ja jarglase soo seos voib
soltuda munemisajast pesitsushooajal.
Louna-hobekajakal kasvavad isased
jarglased emastega vorreldes kiiremini
ja on vastuvotlikumad halbadele kesk-
konnatingimustele, arvatavasti pea-
miselt toidupuudusele (Rubolini et al.
2009). Sellel kajakaliigil on tdaheldatud,
et ainult isastest koosnevate kurnade
munad on suuremad hooaja hilistes,
aga mitte varajastes kurnades (Rubo-
lini et al. 2009). Autorite arvates vdib
see olla seotud keskkonnatingimuste
halvenemisega (toidubaasi vdhenemi-
sega) pesitsushooaja jooksul. Nimelt,
hilisematest kurnadest koorunud isased
jarglased, kes kasvavad iiles eeldatavas-
ti toiduvaesemas keskkonnas kui varem
koorunud sookaaslased, voivad vajada
emapoolset lisainvesteeringut raskema
muna naol. Vastasel juhul, arvestades
voimalikku isaste sigimisedu suurt variee-
ruvust, kannataks hilja koorunud poja
oodatav sigimisedu liiga palju. Tiitred
aga ei ole nii tundlikud halvema kesk-
konna suhtes.

Harvemini on mdodetud lisaks muna
massile veel vastkoorunud jarglase enda
mass ja suurus (nditeks jooksme pikkus).
Uldisi soolisi erinevusi véi muud muna
massiga vorreldes uut infot ei ole ena-
masti leitud (Meathrel & Ryder 1987;
Pérez, Velando & Dominguez 2006). See
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pole iillatav, sest muna mass ja vastkoo-
runud linnupoja mass on reeglina tuge-
vas positiivses korrelatsioonis (Alquati
et al. 2007). Siiski, Nager ef al. (1999)
leidsid, et tdommukajaka vastkoorunud
pojad olid keha mddtmete poolest suu-
remad kui tiitred, kuigi jarglaste massid
ei erinenud.

Muna koostis

Muna moodustumisel satub temasse
mitmeid aineid, mille kogus sdltub
emaslinnust. Erinevast soost embriiod
vodivad munas leiduvate ainete suhtes
olla erineva tundlikkusega voi vajada
muna komponente erineval maaral.
Seega v0ib muna koostisel olla soospet-
siifilisi mojusid jarglase ellujaamisele ja
tulevasele sigimisedukusele. Sageli ongi
uuritud seoseid embriio soo ja munas
leiduvate ainete kontsentratsioonide voi
muna rebusisalduse vahel.

Chin, Sharp ja Burness (2012) leidsid,
et muna rebusisaldus on seotud emb-
riio sooga. Isast embriiot sisaldavates
vootnokk-kajaka munades oli keskmi-
selt 8% rohkem munavalge kuivainet
kui emase embriioga munades. Samas
sisaldasid emaste embriiotega munad
keskmiselt 2% rohkem rebu kuivainet
kui isaste embriiotega munad. Véarske
muna kogumassi ega ka ligikaudu 72 h
vanuse embriio massi osas sugudevahe-
lised erinevused puudusid. Kuna uuriti
ainult kolm 66pdeva inkubeeritud mune,
siis autorite arvates tilaltoodud erinevu-
sed ei tulene isaste ja emaste embriiote
endi erinevast ainevahetusest, vaid tegu
on emalinnu poolse erineva panustami-
sega munasse.

Uurijad on saanud mitmesuguseid tule-
musi paljude hormoonide ja muude
rebu komponentide taseme soospetsii-
filiste erinevuste kohta varskes munas.
Korrelatiivses uuringus 1duna-hobekaja-
katega ei leidnud Rubolini et al. (2011)
emaste ja isaste embriiotega monepae-
vaste munade vahel erinevusi mitmete
rebu koostisosade (vitamiin E, vita-
miin A, erinevad karotenoidid, testos-
teroon, dihiidrotestosteroon, andros-
tendioon, Ostradiool, kortikosteroon)
kontsentratsioonides ega nende kont-
sentratsioonide omavahelistes korrelat-
sioonides. Soolisi erinevusi testosterooni,
dihiidrotestosterooni, androstendiooni
ega Ostradiooli kontsentratsioonis ei
leidnud Pilz, Adkins-Regan ja Schwabl
(2005) vérsketel ida-poldvuti (Cotur-
nix japonica) munadel. Lisaks eelmises
t60s uuritud hormoonidele ei erinenud
paaripéevased erinevast soost embriioid
sisaldavad kanamunad ka progesterooni
ega gliikoosi kontsentratsiooni poolest
rebus (Aslam et al. 2013). Karotenoid
luteiini siistimine lduna-hobekajaka
varskelt munetud munadesse mdjutab
erinevast soost jarglaste kasvukiirust,
immuunsiisteemi voimekust ja ellu-
jaamust erinevalt (Romano et al. 2008).
Luteiini kontsentratsioon kontrollgrupi
munades aga ei s6ltunud soost. Autorite
arvates voib olla tegu mitteoptimaalse
luteiini jagamisega jarglaste vahel, sest
emaslind ei olegi voimeline kontrollima
luteiini kandumist munasse soltuvalt
embriio soost.

Vahel on siiski leitud erinevusi isaseid
ja emaseid embriioid sisaldavate munade
koostises. Sini-paabulinde kisitlevas
to0s leidsid Petrie et al. (2001) et isast
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embriiot sisaldavate munade rebus on
rohkem androstendiooni ja testosterooni
ning vdhem dihiidrotestosterooni ja
Ostradiooli kui emaste embriiotega muna-
des. Erinevused olid ligikaudu pooleteise-
kordsed. Pilz, Adkins-Regan ja Schwabl
(2005) arvates naitavad selle to0 tule-
mused pigem erinevast soost embriiote
flisioloogia eriparasid, sest Petrie et al.
(2001) t606s ei voetud proove mitte vars-
kete, vaid kiimnepdevaste paabulinnu-
munade rebust.

Ulalmainitud seoste juures tasub mee-
les pidada, et hormoonide tase rebus
soltub nende tasemest emalinnu veres
(Alonso-Alvarez 2006). Kuna muna sugu
madaratakse 16plikult alles moned tun-
nid enne ovulatsiooni, kui munarebu
on pohiosas juba moodustunud, siis
on kaheldav erinev panustamine rebu
koostisosadesse soltuvalt soost (Alon-
so-Alvarez 2006). Mitmed eeltoodud
t00d naivad seda seisukohta ka toetavat.
Pigem voib olukord olla vastupidine, et
juba akumuleerunud hormoonid moéju-
tavad tulevase jarglase sugu, néiteks
suunates meioosi esimese jagunemise
tulemust vdi soospetsiifiliselt mojuta-
des embriio ellujaamust (Alonso-Alva-
rez 2006).

Muna munemise jirjekord

Mitmemunaliste kurnade esimesed munad
kooruvad varem ja reeglina sisaldavad
rohkem toitaineid kui jargnevad munad
(Rubolini et al. 2011). Viimasena mune-
tud munad on seevastu tihti vdaiksemad
ja kooruvad hiljem. Seetdttu on viima-
sest munast koorunud jarglased norge-
mad, kasvu poolest oma Svedest maha

jaanud ja pesakonnasisese konkurentsi
tagajarjel on viimasest munast koorunud
jarglaste ellujagamus tihti vaga madal.
Seda on leidnud néiteks Legge et al.
(2001) kuukabarral (Dacelo novaeguineae).
Jarelikult on ka muna jarjekord kurnas
voi poja jarjekord koorumisel oluline
tegur, mille kaudu avaldub emalinnu-
poolne moju jarglase ellujgdmusele ja
kvaliteedile.

On tdheldatud sugude ebaiihtlast jao-
tumist kurna esimeste ja viimaste mu-
nade vahel. Sellega voib, aga ei pruugi,
kaasneda terve kurna sugude suhte
hélbimine 50%-st. Vootnokk-kajakal
esimesena munetud munadest koorus
56% ja kolmandana munetud munadest
42% isaseid, molemad erinesid statistili-
selt oluliselt 50-st protsendist. Samas ei
erinenud aga kogu kurna sugude suhe
50%-st (Meathrel & Ryder 1987). V5ot-
nokk-kajakal on isaslinnud suuremad
kui emaslinnud ja arvatavasti voidavad
rohkem emapoolsest lisainvesteeringust,
avaldugu see lisainvesteering siis nai-
teks koorumises enne ddesid (Meathrel
& Ryder 1987). Legge et al. (2001) leidsid,
et kuukabarral koorus esimestest muna-
dest enamasti poeg (63% poegi), teisena
munetud munadest enamasti tiitar (32%
poegi) ja kolmandana munetud munade
sugude suhe ei erinenud 50%-st. Selle
liigi emaslinnud on suuremad kui isa-
sed ja erinevus on olemas juba lennuvoi-
mestumise ajal. Samuti tuleb sageli ette
noorema Oe vOi venna tapmist vanema
ove poolt, ligi pool kolmandana kooru-
nud jarglastest hukkub pesas (Legge et
al. 2001). T6os leitud sugude jaotumine
kurnas voib autorite arvates leevendada
pesakonnasisese konkurentsi tagajargi
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teisena koorunud isaste suhtes, et mitte
anda lisaeelist niigi suuremat kasvu Gele.
Téhelepanuvaarne korvalekalle soolisest
vordsusest on leitud valge-toonekurel
(Ciconia ciconia): pesa vanimatest poega-
dest moodustasid 80% isased ning iildi-
ne sugude suhe uuringus oli 56% (Tryja-
nowski et al. 2011). Autorid ei modtnud
siiski esmast sugude suhet, vaid kiilasta-
sid keskmiselt 37 paeva vanuseid poegi
ja hindasid nende koorumise jérjekorra
poegade noka pikkuse pohjal. Seega voi-
vad nendes tulemustes olla kajastunud
pesasisese végivalla tagajarjed.

Poegade ja tiitarde jaotumine kurnas
voib sdltuda pesitsuskorrast hooaja
jooksul. Mustvarese (Corvus corone corone)
esmaskurnades vahenes soltuvalt kooru-
mise jarjekorrast iihtlaselt poegade osa-
kaal, samas kui jarelkurnades poegade
osakaal hoopis kasvas ning esimesena
kooruvad jarglased olid suure tdendo-
susega emased (Canestrari ef al. 2012).

Tiirudel on saadud vastakaid tulemusi
sugude jaotumise kohta soltuvalt mune-
mise jarjekorrast. Roosatiiru kurnades
koorus esimestest munadest 42% isaseid,
teisena munetud munade puhul ei eri-
nenud isaste ja emaste jarglaste sagedused
(Szczys et al. 2001). Tulemus ei tundu
autorite arvates joonduvat iihegi levi-
nud seletusega sugude suhte muutustele.
Selles roosatiirude asurkonnas tdiskas-
vanud lindude hulgas on sugude suhe
kaldus emaste poole ja emastel on vaiksem
oodatav sigimisedu. Samuti on esimesena
munetud munadest koorunud jarglaste
ellujgdmus lennuvoimestumiseni kor-
gem kui hiljem koorunud dvedel. Seega
voiks emalinnu kohasust suurendada

korgema oodatava sigimiseduga isaste
munemine esimesena, ometi koorub
esimesena munetud munadest rohkem
emaseid (Szczys et al. 2001). Jogitiiru
puhul ei erinenud Fletcheri ja Hameri
(2004) uuringus esimesena ega teisena
munetud munade sugude suhe 50%-st,
seevastu kolmandana munetud munade
hulgas oli 65% emaseid. Palju suurema
valimiga (Benito ef al. 2013) Benito et al.
(2013) uuring aga ei tuvastanud jogitiirul
sugude suhte erinevust 50% ei esimesena,
teisena ega kolmandana munetud munade
hulgas. Neil tiirudel ei esine markimis-
vaarset soolist kehasuuruse dimorfismi
(Szczys et al. 2001; Benito et al. 2013).

Erinevast soost jarglaste jaotumine kur-
nas vOib soltuda vanemlinnu toitumis-
tingimustest. Kui tdmmukajaka pesast
eemaldada munemiststikli ajal mune, siis
emalind muneb eemaldatud munade
asemele uued. Selline asendusmunade
munemine kurnab emalindu. Kui asen-
dusmunade munemist kompenseeriti
lisatoitmisega, siis ei muutunud sugude
suhe munemistsiikli jooksul, vaid jai
50%-i ldhedale. Lisatoiduta jaetud ema-
lindude munade sugude suhe aga kahanes
iihtlaselt ja viimastest munadest koorus
75% tiitreid (Nager et al. 1999). Sarnases
eksperimendis lduna-hobekajakatega,
kus vanemlindudele anti lihtsalt lisa-
toitu ja mune ei eemaldatud, ei ndhtud
efekti jarglase soole esimese, teise ega
kolmanda muna puhul (Saino et al. 2010).

Kurna suurus
Kurna suurus on pika elueaga liikidel

reeglina vdike ja fikseeritud. Naiteks
kajakatel kolm muna, paljudel kahlajatel
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neli muna ja paljudel kotkastel kaks muna.
Monedel pika elueaga liikidel, néiteks
tiirudel ja lagledel, varieerub kurna suurus
siiski vaiksemates voi suuremates piiri-
des. Kurna suurus on seotud emalinnu
seisundiga ja ldbi ema seisundi vdivad
kurna suurusele mojuda keskkonna-
tingimused (Benito et al. 2013). Samuti
voib suuremates pesakondades esineda
tugevam konkurents, eriti jarglaste-
vaheline toidukonkurents nendel liiki-
del, kel jarglased soltuvad toitmise osas
vanemlindudest. Kuna erinevast soost
jarglastel voib olla erinev tundlikkus
kasvukeskkonna omadustele, naiteks
toitmissagedusele, ja need kasvukesk-
konna omadused voéivad soltuda kurna
suurusest, siis on alust uurida kurna
suuruse ja tema sugude suhte soltuvust.

Kurna suuruse ja sugude suhte vahel
ei ole tihti mingit seost leitud. Seda nii
suuremate kurnadega lindudel, nditeks
tuuletallaja (Falco tinnunculus) (Korpi-
maki et al. 2000), mustvares (Canestrari
etal. 2012), pujupiiii (Atamian & Sedinger
2010) ja sini-paabulind (Pike & Petrie
2005), kui ka vdiksemate ja vahevarieeru-
vate kurnadega lindudel, nditeks roosatiir
(Szczys et al. 2001) ja koldjalg-hobekaja-
kas (Larus cachinnans) (Alonso-Alvarez
& Velando 2003).

Jogitiirul, kelle kurn on enamasti kahe-
vOi kolmemunaline, on saadud moneti
vasturadadkivaid tulemusi. Gonzalez-Solis
et al. (2005) ei leidnud statistiliselt oluli-
selt erinevat sugude suhet kahe- ja kolme-
munalistes kurnades, kuigi mérkisid, et
kahemunalistes kurnades tundus olevat
rohkem emaseid. Fletcher ja Hamer (2004)
leidsid, et kahemunaliste ja kolmemuna-

liste kurnade seas ei erinenud sugude
suhe 50%-st, aga just kolmemunaliste
kurnade seas oli rohkem ainult emas-
test koosnevaid kurni kui ainult isastest
koosnevaid. Benito et al. (2013) suutsid
ndidata, et kolmemunalistes kurnades
on 45% isaseid ja see oli oluliselt vihem
kui pool. Jarglase sugu ei soltunud
eelnevates uuringutes munemise voi
koorumise jarjekorrast, vdlja arvatud
Fletcher ja Hamer (2004) t66s, kus kol-
mandast munast koorunute hulgas oli
rohkem emaseid.

Munemisaeg

Pesitsemisega varem alustavad linnud
on tihti vanemad, kogenumad ja sigi-
misel edukamad kui hooaja 16pupoole
alustavad linnud (Méagi 1974; Brommer
& Rattiste 2008). Samuti on varem kooru-
nud jarglastel seetottu paremad toitu-
mistingimused ja suuremad voimalused
lennuvdimestumiseni elada. See annab
alust arvata, et varem munetud munade
ja varem kooruvate jarglaste seas esineb
sugude suhte kaldumist 50%-st kasvutin-
gimuste suhtes noudlikuma soo suunas.
Tihti loetakse kasvutingimuste suhtes
noudlikumaks suuremaks kasvavat ja
seega intensiivsemat toitmist vajavat sugu-
poolt (Benito & Gonzalez-Solis 2007),
kuigi oodatava sigimisedu tundlikkus
koorumisaja voi kasvutingimuste suh-
tes voib avalduda ka muul moel (nditeks
Dijkstra, Daan & Buker 1990).

Eeltoodud hiipoteesiga kooskolas olev
lihtne suundumus jarglaskonna sugude
suhtes on vahemalt iihel korral vaielda-
valt ka leitud. Tuuletallaja emaslinnud
on kiill suuremad kui isaslinnud, kuid
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varem koorunud isastel leiti olevat palju
suurem tdendosus pesitseda juba iihe-
aastasena, vorreldes hilisematest kurna-
dest koorunud isastega (Dijkstra, Daan
& Buker 1990). Tiitarde tdendosust juba
itheaastasena pesitseda koorumisaeg ei
mojutanud. Leitigi, et isaste jarglaste
osakaal 684 tuuletallaja pesakonna hul-
gas kahanes iga nadalaga ligi 2%, mida
hiljem kurna munemist alustati (Dijkstra,
Daan & Buker 1990). Soo médadramise
tapsusega selles uuringus voib olla aga
probleeme, sest seal kasutati vahemalt
20-pdevase pesapoja soo maaramiseks
sabasulgede morfoloogiat. Dijkstra, Daan
ja Buker (1990) ise kontrollisid oma mee-
todi tapsust 193 tdiskasvanuna tabatud
linnu abil, kellest 191 sugu oli pojana 6i-
gesti maaratud. Korpimaki ef al. (2000)
seevastu kontrollisid seda meetodit mole-
kulaarsete tunnuste abil ja méaarasid
sabasulgede pohjal poja soo valesti 31%
juhtudest. Voimalik, et see erinevus peegel-
dab noorlindude erinevat ellujaamust
seoses soospetsiifiliste tunnustega sabal:
oma soo jaoks ,ebatiilipilise” valimu-
sega noorlindude suremus on suurem.
Ka Roulin et al. (2010) leidsid, et isase
moodi noorte emaste loorkakkude (Tyto
alba) suremus esimese eluaasta jooksul
oli korgem kui tiitipilisema sulestikuga
noortel emastel.

Sagedamini ilmneb sugude suhte hoo-
ajaline muutus seoses muna munemise
jarjekorraga. Kajakatel on reeglina isas-
linnud suuremad kui emaslinnud. Hobe-
kajakal esimesena munetud munadest
koorunud jarglaste seas oli rohkem isa-
seid just varasemates kurnades, hooaja
jooksul see isaste {ilekaal kadus (Kim &
Monaghan 2006). Louna-hobekajakal

kurnade esimeste munade sugude suhe
samuti langes hooajajooksul, kurna viimase
muna puhul tdusis ja teise muna puhul
ei sdltunud munemise ajast (Romano et
al. 2008).

Vihe on uuritud sugude suhet esmas-
jajarelkurni eristades. Pikaealised linnu-
liigid reeglina kasvatavad {ihel pesitsus-
hooajal iiles ainult ithe pesakonna, kiill
aga kurna havimise tottu tuleb sagedasti
ette jatku- ja jarelkurnade munemist
(Magi 1974). Sugude suhte trend hooaja
jooksul voib kajastada esmaskurnast
hiljem munetavate jarelkurnade efekti,
sest uuringutes on emaslinnud sageli
individuaalselt tuvastamata ja seetottu
ei saa Oelda, kas vaadeldav kurn on sel
aastal antud emaslinnu esimene kurn
voi jarelkurn. Siiski, Cunningham ja
Russell (2001) analiiiisisid sinikael-par-
dil kindla emalinnu jarjestikuseid kurni
jaleidsid, etisaste osakaal jarelkurnades
oli sarnane seoses isaste osakaaluga esmas-
kurnas. Poegade osakaalu iildist véhe-
nemist ei tdheldatud. Jarelkurnadele on
tdahelepanu pododratud ka mustvaresel.
Kogu kurna sugude suhe kahel esime-
sel pesitsuskatsel ei erinenud 50%-st, tei-
ses jarelkurnas aga koorusid peamiselt
emased jarglased (Canestrari et al. 2012).
Andmeid sugude suhte kohta jatkukurna-
des pakuvad munade eemaldamise eks-
perimendid. Naiteks, Nager et al. (1999)
leidsid suurema tiitarde osakaalu tom-
mukajaka neljandana munetud munade
seas, kaheteistkiimnendana munetud
munadest koorus juba ligikaudu 75%
tiitreid. Harilikult on tdommukajaka kur-
nas kolm muna, nagu kajakatel ikka
(Nager et al. 1999). Kaheteistkiimnes eri-
nevatel linnuliikidel tehtud uurimuses
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ei ole leitud aga mingisugust sdltuvust
munemise voi koorumise aja ja kurna
sugude suhte vahel (vt elektrooonilist
lisamaterjali).

Vanemlindude omadused
Seisund ja hormoonide tase

Vanemlinnu seisundi ehk konditsiooni
all moistetakse enamasti linnu keha ener-
giavarude hetkeseisukorda (Green 2001;
Schulte-Hostedde et al. 2005). Seisundi
arvuliseks kirjeldamiseks kasutatakse kon-
ditsiooniindeksit. Konditsiooniindeks
on linnu kehamodtmete alusel arvuta-
tud néitaja, mis peaks olema positiivses
seoses linnu energiavarude suuruse ja
seeldbi ka iildise tervisliku seisundi ja
reproduktiivse voimekusega (Green 2001;
Schulte-Hostedde et al. 2005). Indeksi
arvutamisel kasutatakse naiteks keha-
massi, tiiva pikkust, noka pikkust voi
kolesterooli kontsentratsiooni vereplas-
mas. Monikord iseloomustatakse ema-
linnu konditsiooni lihtsalt esimese muna
munemise voi esimese poja koorumise
kuupédeva abil, sest varem alustanud
linnud on paremas tervislikus seisun-
dis, nende munad on sageli raskemad,
kurnad suuremad ning poegade sure-
mus vaiksem (nditeks Addison, Kitays-
ky & Hipfner 2008). Mitmed eelnevalt
kasitletud muna ja kurna omadused on
samuti vaadeldavad emalinnu seisundi
indikaatoritena.

Trivers & Willard (1973) piistitatud
hiipotees kasitleb vanemate motivat-
siooni manipuleerida oma tulevaste
jarglaste sugu soltuvalt oma vdimest
neisse panustada. See panustamisvoime

sOltub arvatavasti vanemlinnu seisundist.
Kuna paremas seisundis linnud voivad
eelistatult tiles kasvatada enam ressursse
vajavat sugu, siis on oodata jarglaskonna
sugude suhte soltuvust vanemlinnu sei-
sundist.

Tihti ongi leitud seos kurna sugude
suhte ja emalinnu konditsiooni vahel.
Meathrel ja Ryder (1987) viitsid, et voot-
nokk-kajaka kehvemas konditsioonis
emalinnud munevad vaiksemaid, mada-
lama kvaliteediga ja suurema tiitarde
osakaaluga kurnasid. Parema kondit-
siooniga emaste mustlaglede (Lemons
et al. 2012) ja sini-paabulindude (Pike &
Petrie 2005) pesakondades oli suhteliselt
rohkem poegi kui halvema konditsioo-
niga emastel. Nendel liikidel on isased
suuremad kui emased. Mustlagledel on
naidatud poegade 20%-i vorra suuremat
suremust enne lennuvéimestumist vor-
reldes tiitardega, seega koorumise ajal
voib poegade oodatava sigimisedu varieeru-
vus olla suurem kui tiitardel (Lemons et
al. 2012). Seega ongi Lemons et al. (2012)
arvates heas konditsioonis emalindudel
vastavalt Trivers ja Willardi (1973) hiipo-
teesile kasulikum panustada rohkem
varieeruvama sigimisedukusega sugu-
poolde ehk isastesse. Thuman, Widemo
ja Griffith (2003) leidsid tutkastel, et sel
aastal, mil kogu asurkonna emalindude
konditsioon oli kehvem, oli kogu asur-
konna sugude suhe kaldus tiitarde poole.
Samas sellel {ildise halva konditsiooni
ja tiitarde iilekaalu aastal said suhteli-
selt paremas konditsioonis emalinnud
pigem tiitreid ja halvemas konditsioonis
emad pigem poegi (Thuman, Widemo
& Griffith 2003). Taiskasvanud lounatir-
kudel (Uria aalge) on isased veidikene
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suuremad kui emased. Kiill aga leidsid
Kristensen et al. (2012), et just tiitred
kasvasid kiiremini ja molemad vane-
mad kaotasid tiitre kasvatamise kaigus
rohkem kehamassi kui poegade tileskas-
vatamisel. Paremas konditsioonis emased
16unatirgud kasvatasidki toendolisemalt
iiles tiitre (Kristensen ef al. 2012). Kondit-
siooniindeksina kasutati koigis eelnevates
toodes suhtelist kehamassi, see tahendab
keha suuruse (hinnatuna néiteks jooksme
voi noka pikkuse jargi) suhtes korrigeeri-
tud kehamassi. Sisuliselt peegeldab sel-
line néitaja keha rasvavarusid (Schulte-
Hostedde et al. 2005). Naiteks emalinnu
mass ainuiiksi ei olnud mustlaglel kuigi
tugevasti jarglaskonna sugude suhtega
seotud (Lemons et al. 2012).

Katseliselt saab emalinnu seisundit tOsta
lisatoitmisega munemise ajal (Nager et
al. 1999; Pérez, Velando & Dominguez
2006; Saino et al. 2010) ja langetada kur-
nast munade eemaldamisega (Nager et
al. 1999), mis paneb emalinnu jarjest uusi
mune munema ja seeldbi kurnab teda.
Uuringute tulemustest jareldub, et ema-
linnu konditsiooni langetamine viib res-
sursipuudusele vahem tundliku soo, néi-
teks tommukajakal tiitarde, iiletootmiseni
(Nager et al. 1999). Konditsiooni tdstmine
aga ei pruugi esmasele sugude suhtele
moju avaldada, nii oli nditeks 16una-hdbe-
kajakal (Pérez, Velando & Dominguez
2006; Saino et al. 2010). Pérez, Velando
ja Dominguez (2006) kiill leidsid, et 16u-
na-hobekajaka emaslinnu lisatoitmine
vahendas isaste embriiote suremust ja
ei mojutanud emaste embriiote ellujaa-
must. Statistiliselt olulisi esmase sugude
suhte erinevusi katse- ja kontrollgrupi
vahel ei tdheldatud.

Emalinnu konditsioon ei pruugi aga
alati olla seotud tema jarglaste sugude
suhtega. Addison, Kitaysky ja Hipfner
(2008) leidsid, et sarvordil on poja iiles
kasvatamine vanemate jaoks kulukam
kui tiitre liles kasvatamine. Samuti leiti
uuritavas koloonias seos jarglase soo ja
isa sarve pikkuse vahel, seega mingi-
sugune sugude suhte muutus sel liigil
esines. Ometi ei olnud jarglase sugu
seotud ema konditsiooniga, mida val-
jendati poja koorumise kuupdevaga.
Jarglaskonna sugude suhe ei olnud ema
konditsiooniga seotud ka ldanesotkal
(Jaatinen et al. 2013) ega ida-poldvutil
(Pike & Petrie 2006).

Leitud on jérglase soo seoseid ema
vereplasma hormoonide ja tdhtsamate
metaboliitide tasemega. Koldjalg-hobe-
kajakal on kolesterooli kontsentratsioon
vereplasmas heaks konditsiooniindek-
siks, rohkem kolesterooli tahendab pare-
mat konditsiooni (Alonso-Alvarez &
Velando 2003). Parema seisundiga ema-
lindude kurnades leitigi olevat suhteli-
selt rohkem isaseid jarglasi (Alonso-Alva-
rez & Velando 2003). Emalinnu massi,
tiiva pikkuse ega ka suhtelise massiga
ei olnud kurna sugude suhe selles uurin-
gus seotud. Alonso-Alverez (2006) arvas,
et leptiin kui keha rasvasusest marku
andev hormoon vo6ib olla samuti oluline
jarglase soo maaramisel, sest ta vahen-
dab informatsiooni emalinnu rasvasuse
ja seeldbi munasse panustamise voime
kohta.

Kortikosteroidide kui lindude peamiste
stressihormoonide moju uurimisel sugude
suhtele on see enamasti ka leitud. Sini-
paabulindudel oli jarglaste sugude suhe
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ja emalinnu vereplasma kortikosterooni
tase negatiivselt seotud ehk kdrgema
kortikosterooni tasemega linnud mune-
sid vdiksema isaste osakaaluga kurni
(Pike & Petrie 2005). Lounatirkudel ei
leitud poja ja tiitre kasvatanud vanemate
vereplasma kortikosterooni kontsentrat-
sioonides erinevust kahte uuringuaastat
eraldi vaadates. Kiill aga oli 2009. aastal
kogu asurkonna vanemlindude kesk-
mine kortikosterooni tase korgem ja sel
aastal oli ka kogu asurkonna jarglaste
sugude suhe isaste poole kaldu (Kristen-
senet al. 2012). Selles Iounatirgukoloonias
leiti, et just tiitre kasvatamine on vane-
matele ressursimahukam. Pinson et al.
(2011) naitasid, et kortikosteroonististi
saanud kodukanade munade hulgas oli
83% isast embriiot sisaldavaid mune.
Ida-poldvuttidel leidsid Pike ja Petrie
(2006), et korgema kortikosterooni tase-
mega emastel oli kurnas suurem tiitarde
osakaal. Selles uuringus naidati ka kat-
seliselt, et kortikosterooni manustamine
emalinnule vdhendab isaste osakaalu
tema kurnas ligikaudu 30%-ni (Pike &
Petrie 2006). Testosterooni ja Ostradiooli
manustamine ei mojutanud selles t66s
esmast sugude suhet kurnas.

On ndidatud ka teiste hormoonide
otsest mdju jarglase soole. Progesteroon
mojutab kodukanal tema jargmise muna
embriio sugu. Selle hormooni siistimine
kanale moni tund enne ovulatsiooni lan-
getab isase embriioga muna saamise toe-
néosust 30%-ni. Kontrollgrupi kanade
hulgas ei leitud erinevust isase ja emase
embriioga muna munenud kanade vere-
plasma progesterooni tasemes (Correa,
Adkins-Regan & Johnson 2005). Testos-

terooni siistimine enne ovulatsiooni aga
tostab isase embriioga muna saamise
toendosust 68%-ni (Pinson, Wilson &
Navara 2011).

Vanus ja pesitsuskogemus

Pika elueaga linnuliikidel on vanus viaga
oluline lindu iseloomustav ja tema sei-
sundit mojutav tegur. Sigimisedukus kui
vanemlinnu seisundi otsene indikaator
soltub vanusest (Rattiste 2004; Weimers-
kirch, Lallemand & Martin 2005; Reed et
al. 2008). Vanusega on reeglina seotud
ka isendi pesitsuskogemus ehk varase-
mate pesitsemiste arv. Pesitsuskogemuse
olemasolu voib jarglaste kasvatamise
edukusele avaldada lisam&ju vorreldes
ainutiiksi vanusest tulenevate tervislike
nditajatega. Ometi on jarglaste sugude
suhte ja vanuse seost harva uuritud, sest
lindude tépset vanust on vélistunnuste
pohjal raske méarata, eriti just pika elu-
eaga linnuliikidel. Leidsin kaks pika elu-
eaga linnuliikidel tehtud uuringut, kus
pesitsevate lindude tapne vanus voi eel-
nevate pesitsuskordade arv oli teada ja
seda oli kasutatud jarglaskonna sugude
suhte analtitisil.

Réndalbatrossi (Diomedea exulans) iihe
kuu vanuste jarglaste sugu oli seotud
vanemlindude vanusega (Weimerskirch,
Lallemand & Martin 2005). Alla kiimne-
jaiile kolmekiimneaastased linnud kaldu-
sid saama rohkem emaseid, vahepealse
vanusega linnud rohkem isaseid jarglasi
(mudeli jargi kodige rohkem 21-aastaste
vanemlindude seas, kellel oli poja saamise
toendosus 66%). Samavanuste lindude
seas oli varem edukamalt pesitsenud
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lindude jarglaste hulgas rohkem isaseid.
Kuna jarglaste suremus selles uuringus
oli vaga vaike (kaks 292-st), siis autorite
arvates kehtivad saadud tulemused ka
esmase sugude suhte kohta. Arvestades, et
sel liigil esineb mérgatav sooline kehasuu-
ruse dimorfism (isased on emastest 20%
vorra suuremad) ja pojad néuavad kasva-
misel rohkem ressursse, on tegu Trivers
ja Willardi (1973) hiipoteesiga vaga hasti
sobituva ja oodatava tulemusega (Wei-
merskirch, Lallemand & Martin 2005).

Jogitiiru sugude suhe koorumisel s6l-
tus emalinnu pesitsuskogemusest: vaik-
sema pesitsuskogemusega emalindudel
oli kurnas suhteliselt rohkem isaseid
jarglasi kui suurema pesitsuskogemu-
sega emadel. Isa pesitsuskogemused ei
mojutanud jarglaste sugude suhet. Autorite
arvates on tulemus ullatav, sest samas
uuringus leiti positiivne seos isa massi
ja poegade osakaalu vahel jarglaskonnas.
Samuti oli iiletildise sigimisedukuse mottes
parematel aastatel kurnades suhteliselt
rohkem isaseid jarglasi. Seega voiks
arvata, et just pojad on noudlikumad
keskkonnatingimuste suhtes ja voida-
vad rohkem suuremast investeeringust,
mida kogenumad emad saaksid pakkuda
(Benito et al. 2013). Jogitiirude puhul pole
poegade kasvatamise suuremat ressur-
simahukust otseselt kiill leitud (Benito
et al. 2013). Autorite arvates on suurem
emaste osakaal kogenud emalindude
kurnas siiski pohjendatav sellega, et
kogenumad emad panustasid pigem
jarglaste arvule kui kvaliteedile. Nimelt
oli kogenumatel emalindudel sagedamini
kolmemunalisi kurnasid vorreldes vahem
kogenud emadega, kellel olid tihti kahe-

munalised kurnad. Agaka kogenud emad
voivad kolmest pesakonda kasvatades
olla oma vdimete piiril ja mitte suuta
isastele jarglastele tagada piisavalt haid
kasvutingimusi.

Vanemlinnu vanuse seost jarglaskonna
sugude suhtega on uuritud sagedami-
ni varvulistel, kes on reeglina lithikese
elueaga ja kelle vanuse médaramine laias
laastus (liheaastased ja vanemad linnud)
voib olla lihtne. Soltuvalt liigist on saa-
dud mitmesuguseid tulemusi. Poegade
osakaal kurnas ei soltunud vanemlindude
vanusest néiteks kaelus-karbsenapil
(Ficedula albicollis) (Ellegren, Gustafsson
& Sheldon 1996; Rosivall et al. 2004).
Poliigiitinsel turpiallasel Agelaius phoe-
niceus on viahemalt viieaastastel emastel
jarglaste sugude suhe isaste poole kaldu
(62% poegi), nooremate emaste kurna-
des olid iilekaalus pigem tiitred (43%
poegi) (Blank & Nolan 1983). Isalinnu
vanuse maju selle liigi puhul ei uuri-
tud. Suitsupaasukesel (Hirundo rustica)
soOltus jarglaskonna sugude suhe ema-
linnu vanusest aga negatiivselt (Saino et
al. 2002). Sinitihasel (Cyanistes caeruleus)
leiti kolmest uuringuaastast {ihel iildine
seos ema vanuse ja jarglaste sugude
suhte vahel: teist vi enamat aastat pesit-
sevatel emalindudel oli kurnas suhteli-
selt rohkem poegi (Griffith et al. 2003).
Uuringu teisel aastal leiti, et vanemate
emalindude kurnas on seda rohkem
isaseid jarglasi, mida hiljem nad mune-
mist alustasid. Kolmandal uuringuaas-
tal ei tuvastatud aga mingit seost ema
vanusega. Kahes eelnevas t60s ei leitud
isalinnu vanusel olulist m&ju.
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Ornamendid

Lisaks vanemlinnu konditsioonile voib
jarglaskonna sugude suhe korreleeruda
ka isalinnu sekundaarsete sootunnus-
tega. Need ei pruugi peegeldada linnu
hetkeseisundit, vaid néiteks sulestikuorna-
mentide puhul hoopis linnu seisundit
sulgimise ajal. Sarvord on urgudes pesit-
sev alklane, kelle kurn on tthemunaline.
Sigimiseks soodsamal uuringuaastal
leiti positiivne seos isa sarve pikkuse ja
isase jarglase saamise tdendosuse vahel
(Addison, Kitaysky & Hipfner 2008). Sini-
kael-partidel (Anas platyrhynchos) on tea-
tud isased emaste poolt eelistatumad kui
teised ja emalindude paarumiskaitumist
jalgides saab nende poolehoiu tuvastada.
Eelistatud isapartidega paaritunud ema-
del ei kaldunud jarglaste sugude suhe
poegade poole, kiill aga munesid nad
raskemaid mune vorreldes kehvemate
isapartidega paaritunud emadega (Cun-
ningham & Russell 2000).

Sugude suhtega voivad olla seotud
ka emalinnu sulestikuornamendid. Nii
isastel kui emastel loorkakkudel on sules-
tikul tumedad tdapid, kuid emastel on
need tapid keskmiselt suuremad. Ema-
sed ise on ka sel liigil suuremad kui isa-
sed. Kaksteist aastat kestnud uuringus
(Roulin et al. 2010) nahti, et jarglaste
sugu soltus molema vanema tdppide
suurusest. Kui nii ema kui isa tapid olid
vaga vaiksed (labimoot 0,5 mm), siis
esimesest munast koorus ligikaudu 70%
juhtudel poeg. Kui iihel vanematest olid
tapid suured (2,0 mm), siis oli esimesest
munast koorunute seas poegade osakaal
40%. Kurna jargmiste munade hulgas see
seaduspara norgenes (Roulin et al. 2010).

Rohkelt tdendeid isa kvaliteedi mdju
kohta jarglaskonna sugude suhtele on
saadud varvulistel. Ultraviolettvalguses
erksama lagipealaiguga isastel sinitihas-
tel leiti jarglaskonnas olevat suhteliselt
rohkem poegi kui tuhmima laiguga isastel
(Griffith et al. 2003). Isalinnu lagipealaigu
ultravioletse varvi maskeerimine paikese-
kaitsekreemiga t0i teises uuringus kaasa
seose podrdumise: enne kreemitamist
erksama lagipeaga isadel oli niiiid jarglas-
konnas isegi suhteliselt vahem poegi kui
enne kreemitamist tuhmima lagipeaga
isadel (Sheldon et al. 1999). Suurema
valge laubalaiguga isastel kaelus-karb-
sendppidel (Ficedula albicollis) taheldati
jarglaskonnas suuremat poegade osa-
kaalu kui vdiksema laubalaiguga isaslin-
dudel (Ellegren, Gustafsson & Sheldon
1996). Pohja-masksaaliku (Geothlypis tric-
has) esmakordselt pesitsevate isade seas
oli jarglaste hulgas suhteliselt rohkem
poegi neil, kelle rind oli ultraviolett-
valguses eredam, kuid vanemate isaste
jarglaskonnas sellist seost ei leitud (Taff
et al. 2011).

Keskkonna omadused
Sotsiaalne keskkond

Mitmed linnuliigid pesitsevad grupee-
ringutena, kus lisaks pesitsevale paarile
on ka poegade toitmisel abistavaid linde.
Tihti on abistajad pesitsuspaari vanemad
jarglased, kes ei ole siinnipaigast lahku-
nud. Vanemate juurest lahkumisel voi-
vad olla ka soolised erinevused. Sageli
lahkub iiks sugupool pesakohast varem
vOi ei naase enam oma stinnikohta, teine
sugupool aga jddb pigem abistajaks voi
tuleb ise tagasi pesitsema oma siinnikoha
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lahedale. Vanemlindudele voib olla kasu-
lik saada sellest soost jarglasi, kes neid
hiljem aitama jdavad. Teiselt poolt vahen-
dab levimine aga konkurentsi sugulaste
vahel (Canestrari et al. 2012).

On leitud seoseid abistajaskonna koos-
seisu ja jarglaste soo vahel. SeiSelli roolin-
dudel (Acrocephalus sechellensis) nditasid
Komdeur et al. (1997) eksperimentaalselt
abistajate arvu ja sugude suhte soltuvuse.
Sellel pika elueaga varvulisel (tdiskas-
vanute aastane ellujagamus 81%, kurn
ithemunaline) saabub sugukiipsus juba
esimesel eluaastal, aga moned linnud ei
kasuta seda voimalust sigimiseks, vaid
jdavad oma vanemate territooriumile
abistajateks. Tiitred jadvad keskmiselt
3,3-ks aastaks vanemate juurde, pojad
lahkuvad varem (keskmiselt 1,2 aasta
péarast). Komdeur et al. (1997) katses
vaatluse all olnud kuus paari, kellel koi-
gil oli juba kaks abistajat, said koik isase
jarglase. Kui paaridelt abistajad dra voeti,
siis jargmisel aastal said nad 5 tiitart ja
vaid iiks paar sai poja. Analoogilist seost
abistajate arvu ja jarglase soo vahel tahel-
dati ka teistel, manipuleerimata paari-
del (Komdeur ef al. 1997). Mustvarestel
lahkuvad vanemate juurest hiljem just
pojad ja nad on abistajatena ka palju
efektiivsemad kui tiitred (Canestrari et
al. 2012). Vastkoorunute sugude suhte
ja isaste abistajate arvu vahel oli statisti-
liselt ebaoluline negatiivne seos, lennu-
voimestumise ajal oli rohkemate isaste
abistajatega pesades juba oluliselt roh-
kem tiitreid (Canestrari et al. 2012). Ka
kuukabarral on pojad paremateks abilis-
teks kui tiitred. Kui abistajate hulgas oli
palju emaseid, siis kurna sugude suhe oli
isaste poole kaldu. Abiliste puudumisel voi

isaste abiliste olemasolul kurna sugude
suhe ei erinenud oluliselt 50%-st (Legge
et al. 2001).

Poliigiitinsetel liikidel voib emaslin-
dude seas esineda teatav hierarhia, nii
et korgema astme emastel voib jarglaste
tileskasvatamine olla tulemuslikum. Ras-
tas-roolinnul (Acrocephalus arundinaceus)
leiti, et korgeima staatusega emadel
moodustasid pojad 54% jarglaskonnast,
madalama staatusega emadel aga 48%
(Westerdahl et al. 2000). Sini-paabulin-
dudel seevastu ei leitud seost emase hierar-
hiataseme ja tema jarglaskonna sugude
suhte vahel, kuigi {ihe isase ja kolme
emase koospidamisel ilmnes emaste
vahel dominantsusjarjestus (Pike & Pet-
rie 2005). Erinevalt sini-paabulindudest
kaasneb emastel rastas-roolindudel kor-
gema staatusega ka isalinnupoolne abi
pesakonna toitmisel (Westerdahl et al.
2000; Pike & Petrie 2005).

Elupaiga ja pesitsusaasta iseloom

Umbritsev keskkond ja eelkodige toitu-
mistingimused piiravad vanemlindude
voimalusi jarglaste kasvatamisel. Kui
erinevast soost jarglaste tundlikkus
kasvutingimuste suhtes on erinev, siis
on vanematel motivatsiooni kohandada
sugude suhet soltuvalt {imbritsevatest
tingimustest (Trivers & Willard 1973).
Meathrel ja Ryder (1987) leidsid, et
halvemal aastal said vootnokk-kajakad
rohkem , odavamast” soost jarglaseid,
tiitreid. Parematel aastatel ei erinenud
jarglaskonna sugude suhe 50%-st. Sama-
suguse tendentsi leidsid ka Thuman, Wi-
demo ja Griffith (2003) tutkastel. Aasta
headust viljendati nendes uuringutes
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asurkonna emalindude keskmise kondit-
siooniindeksiga. Paremate toitumisalade
lahedal kasvatasid emased mustlagled
suurema poegade osakaaluga pesakondi
(Lemons et al. 2012). See tulemus on meie
arvates aga veidi kaheldava vaartusega,
sest toitumisala headus maarati sel alal
toituvate laglepoegade kasvukiiruse
jargi ja isased laglepojad kasvavadki
Lemons et al. (2012) jargi kiiremini kui
emased.

Seiselli roolinnul naitasid Komdeur
et al. (1997) elupaiga kvaliteedi muutuse
moju jarglase soole. Madala kvalitee-
diga elupaikades pesitsenud paarid said
peamiselt poegi (20-st jarglasest 18 olid
isased), parast nende paaride iileviimist
uutele eeldatavasti hea kvaliteediga ala-
dele kaldus sugude suhe tiitarde poole
(34-st jarglasest olid 29 emased). Hea
kvaliteediga aladelt uutele hea kvalitee-
diga aladele iile viidud paaridel jarglaste
sugude suhe ei muutunud, mdlemal
juhul oli tiitreid rohkem. SeiSelli roo-
lindudel on sugude suhte manipuleeri-
mise peamine motivatsioon arvatavasti
pigem sobiva abistajaskonna tagamine
kui erinevast soost jarglaste kasvatamise
ressursimahukusega arvestamine. Nimelt,
abilisteks jadvad peamiselt tiitred ja
mitte pojad. Hea kvaliteediga territooriu-
mitel on kasulik omada kuni kahte abi-
list, halva kvaliteediga aladel on ka iiks
abiline toidutagavaradele liiga koormav
(Komdeur et al. 1997).

Sageli ei ole keskkonnatingimuste
soodsus seotud sugude suhtega otse,
vaid pigem maarab see vanemlindude
sigimisvalikute tasuvuse (voi voimalik-
kuse) ja mojub sugude suhtele koosmdjus

muude teguritega. Hobekajakas on mar-
kimisvaarse soolise dimorfismiga liik,
isased on emastest 20% suuremad (Kim
& Monaghan 2006). Sigimiseks kehvemal
aastal (munemist alustati hiljem, poegade
iileiildine suremus suurem ja kasv vaik-
sem) ei taheldatud sugude suhte erine-
vust 50%-st ei varaste ega hiliste pesit-
sejate jarglaskonnas. Paremal aastal aga
oli varaste pesitsejate jarglaste seas 70%
poegi, hiliste pesitsejate jarglaste hulgas
oli poegi ja tiitreid vordselt (Kim & Mo-
naghan 2006). Kahel jarjestikusel aastal,
iiks keskpérane ja teine sigimiseks soodne,
uuriti ka sarvordi jarglaste sugu. Paremal
pesitsusaastal koorus pikema sarvega
isastel tdendolisemalt poeg, kehvemal
aastal jarglase sugu isa sarvega seotud
ei olnud (Addison, Kitaysky & Hipfner
2008). Pesitsemiseks paremal aastal oli
ka kogu asurkonna jarglaste seas suu-
rem isaste osakaal. Sarve pikkust pee-
takse sarvordidel isaslinnu kvaliteedi
néitajaks (Addison, Kitaysky & Hipfner
2008) ja arvatavasti on see parilik, nagu
mitmed teised kehaosade mootmed lin-
dudel (Larsson, Rattiste & Lilleleht 1997).
Addison, Kitaysky ja Hipfner (2008) arva-
tes poleks sigimiseks kehvemal aastal
kasvanud poeg nii voi teisiti isa geneeti-
list potentsiaali 4ra kasutada suutnud ja
seetottu poleks ka suure sarvega isastel
kasulik saada eelistatult poegi.

Jarglaskonna sugude suhte mikroevolut-
sioonilisi aspekte

Lindudel sugude suhte muutuseid avas-
tanud toid on vaga palju. Mitmed neist
on leidnud kaudseid tdendeid, et sugude
suhte erinemine 50%-st m&jutab vanem-
linnu kohasust. Palju vahem uurimusi
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on suutnud leida otsese seose sugude
suhte manipuleerimise ja mone olulise
kohasuse komponendi vahel. Uhes uurin-
gus on hinnatud ka linnu jarglaskonna
sugude suhte péaritavust.

Kurna sooline koosseis voib olla seotud
pesakonna lennuvéimestumisedukusega.
Tommukajakal tehti katse, mille kdigus
asendati mitmete lindude kurnad uute,
sama koloonia teiste paaride kurnadega
(Nager et al. 2000). Monede kasuemade
seisundit oli aga eelnevalt katseliselt lan-
getatud, eemaldades kurnast ithe muna,
mispeale emalinnud munesid neljanda
muna. Leiti, et halvendatud seisundiga
kasuemadel ainult isastest koosnevates
pesakondades elab lennuvoimestumiseni
margatavalt vahem jarglasi (umbes 10%)
kui muu koosseisuga pesakondades.
Manipuleerimata seisundiga kasuemade
pesakondades ei sdltunud poegade ellu-
jadmus pesakonna koosseisust ja tiitarde
ellujgamus ei sdltunud emalinnu seisun-
dist ega pesakonna koosseisust (Nager et
al. 2000). Ka sugudejarjestus kurnas voib
mojutada lennuvoimestuvate jarglaste
arvu pesakonnas. Hobekajakal leidsid
Kim ja Monaghan (2006), et sigimiseks
soodsal aastal lennuvoimestus rohkem
jarglasi sellistes kurnades, kus esimesest
munast koorus tiitar. Sigimiseks kehve-
mal aastal sellist seost ei leitud ja samuti
ei olnud kogu jarglaskonna sugude suhe
seotud pesakonna ellujgdmusega enne
lennuvoimestumist.

Need tuuletallajad, kes alustavad pesit-
semisega juba iitheaastaselt, saavad elu
jooksul arvatavasti markimisvaarselt roh-
kem jarglasi kui liigikaaslased, kes alus-
tavad pesitsemist vanemas eas (Dijkstra,

Daan & Buker 1990). Hooaja jooksul
varem koorunud isaslinnud alustavad
pesitsemist itheaastaselt sagedamini kui
samal aastal hiljem koorunud sookaasla-
sed. Dijkstra, Daan ja Buker (1990) leid-
sidki, et varasemates pesakondades oli
suhteliselt rohkem isaseid jarglasi kui
hilisemates pesakondades.

Roulin et al. (2010) leidsid, et loorkaku
sulestiku tumedate tappide suurus on
valiku all, emaste seas on eelistatud suure-
mate tappidega linnud. Isaste seas leiti
olevat nork eelis vaiksemate tappidega
lindudel. Viikeste tippidega vanemad
saidki rohkem poegija suuremate tappi-
dega vanemad tiitreid. Kuna samas t66s
hinnati tapi suuruse paritavuseks 61%,
siis autorite arvates on tegu adaptiivse
jarglaskonna sugude suhte muutumisega.

Postma et al. (2011) hindasid sugude
suhte paritavuseks ligikaudu 0%. Uuring
tehti laulusidrikutel (Melospiza melodia).
Ei leitud toetust, et isaste jarglaste arv
laulusidriku pesakonnas soltuks millestki
enamast peale lihtsa juhuse (binoom-
jaotus, kus katsete arv on vordne kurna
suurusega ja edu tdendosus on vasta-
valt Mendeli seadustele 50%). Pesakonna
sugude suhte hajuvuse aditiivgeneetiline
komponent ja keskkonnast tingitud kom-
ponent hinnati nullildhedaseks. Voib arvata,
et jarglaskonna sugude suhte puhul ei
ole oodata niivord geneetilist varieeru-
vust iseenesest, vaid pigem on geneeti-
liselt kontrollitud emaslinnu voimekus
sugude suhet muuta. Autorite arvates
peaks aga vastava geneetilise taustaga
vdimekuse olemasolu véljenduma ka
muutunud sugude suhetes endis —mida
aga ei taheldatud (Postma et al. 2011).
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Arutelu

Viimase paarikiimne aasta jooksul on
tehtud vdga palju uurimusi jarglaste
sugude suhte kohta lindudel, sealhulgas
ka pika elueaga liikidel. Kuigi monede
silmapaistvate vaatluste (nt Heinsohn,
Legge & Barry 1997) ja katsete (nt Kom-
deur & Pen 2002) varal on selge, et
lindudel esineb jarglaskonna esmase
sugude suhte muutusi 50%-st, ei voi-
malda uuringute tulemused sageli teha
selgeid iildisi jareldusi jarglase oodatava
soo varieeruvuse seadusparade voi poh-
juste kohta. Enamasti on kiill leitud
mingeid sugude suhte seoseid iihtede
vOi teiste teguritega, kuid need seosed
on tihti pigem norgad ja mojud vaike-
sed. Ewen, Cassey ja Meoller (2004) ning
Cassey, Ewen ja Meller (2006) leidsid
meta-analiiiisil, et ainult isa kvaliteedil,
muna jarjekorral kurnas ja pesitsemise
algusajal on uuringutes jarjepidev nullist
veidi erinev efekt jarglase soole. Benito
ja Gonzalez-Solis (2007) hindasid oma
meta-analiilisi tulemusena uuritud 83-e
linnuliigi keskmiseks sugude suhteks
koorumisel 51,6%, mis oli statistiliselt
oluliselt erinev 50%-st. Kdesolevas t60s
kasitletud ja parast 2004. aastat ilmunud
(Benito ja Gonzalez-Solis (2007) artikli
andmed koguti septembris 2004) 26-e
tiksikuurimuse seast kahes on leitud ja
dra margitud kogu valimi andmete pohjal
50%-st halbiva jarglaskonna sugude suhte,
15-s uuringus ei ole autorid tdheldanud
jarglaskonna sugude suhte erinemist
50%-st kogu valimit tervikuna vaadates
(iilejadnud itheksas uurimuses polnud
autorid valimi iileiildise sugude suhte
kohta midagi 6elnud).

Jarglaskonna sugude suhte seos ema-
linnu konditsiooniga on sobiva kondit-
siooniindeksi kasutamisel sageli leitud
just Triversi ja Willardi (1973) poolt
ennustatud suunas. Positiivse soolise
dimorfismiga liikidel kalduvad suurema
suhtelise kehamassiga voi korgema koles-
terooli tasemega emad saama rohkem
poegi kui kehvemas toitumuses emad
(Nager et al. 1999; Alonso-Alvarez &
Velando 2003; Pike & Petrie 2006; Kristen-
sen ef al. 2012; Lemons ef al. 2012). Samuti
suudavad paremas konditsioonis emad
poegadesse ka suhteliselt rohkem panus-
tada (Pike & Petrie 2005). Vanemlindude
lisatoitmisega enne munemist ei ole
siiski saavutatud suuremat poegade
osakaalu jarglaskonnas (Pérez, Velando
& Dominguez 2006; Saino et al. 2010).

Véga oluline sigimisedukuse ja kondit-
siooniga seostuv néitaja on linnu vanus
(Rattiste 2004; Weimerskirch, Lallemand
& Martin 2005; Reed ef al. 2008). Nende
vaheste pika elueaga linnuliikide uurin-
gute korral, mil emalinnu v&i isalinnu
vanus on teada, on leitud seos vanema
vanuse ja jarglase soo vahel (Weimers-
kirch, Lallemand & Martin 2005; Beni-
to et al. 2013). Tugeva positiivse soolise
kehasuuruse dimorfismiga randalbatrossil
said oma parimates pesitsusaastates linnud
enamasti poegi ning vdga noored ja
vaga vanad linnud said rohkem tiitreid
(Weimerskirch, Lallemand & Martin
2005). Autorite arvates on eelnev tule-
mus heas kooskdlas Trivers ja Willardi
(1973) hiipoteesiga. Vidikse positiivse
soolise dimorfismiga jogitiirudel said
suurema pesitsuskogemusega emalin-
nud rohkem tiitreid (Benito ef al. 2013).
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Ebaselge on seos vanalinnu kortikoste-
roonitaseme ja tema jarglaste soo vahel.
Korgem kortikosteroonitase on lindudel
seotud stressi ja halva konditsiooniga
(Pike & Petrie 2006) ning kortikosterooni
manustamise moju jarglase soole on mit-
mel korral katseliselt ndidatud. Seega
voiks eeldada kortikosterooni taseme
kui emaslinnu konditsiooniindeksi seost
jarglaskonna sugude suhtega Trivers ja
Willardi (1973) ennustatud suunas. Tule-
mused on aga olnud vasturdakivad nii
omavahel kui eeltoodud hiipoteesiga.
Nimelt, nii sini-paabulinnul kui ka kodu-
kanal on isased selgelt suuremad kui
emased ja poliigiilinse paaritumissiis-
teemi tottu voib arvata, et neil liikidel on
isaste sigimisedu vdga varieeruv. Seega
paremas konditsioonis ehk madalama
kortikosterooni tasemega emaslinnud
peaksid Trivers ja Willardi (1973) hiipo-
teesi kohaselt saama tdenédolisemalt
poegi. Sini-paabulinnul leitigi, et kor-
gema kortikosterooni tasemega emadel
oli kurnas rohkem tiitreid kui madalama
kortikosterooni tasemega emadel (Pike
& Petrie 2005). Munevatele kanadele
kortikosterooni manustamine aga hoo-
pis vahendas tiitre saamise tdendosust
20%-ni (Pinson et al. 2011). Kanalisele
erandlikult negatiivse soolise dimorfis-
miga ida-poldvuttidel leiti nii katseliselt
kui vaatluste teel, et korgem kortikos-
terooni tase on seotud suurema tiitarde
osakaaluga kurnas (Pike & Petrie 2006).

Teistsugused konditsiooniindeksid peale
ema vanuse ja rasvasuse nditajate ei ole
sageli seotud jarglaste sugude suhtega
v0i on see seos keerukam ja uuringu-
tes mitte eriti jarjepidevalt nahtav. Kuigi
munemise alustamise aega (Addison,

Kitaysky & Hipfner 2008), muna massi
(Fossey et al. 2012), munade massi
astimmeetriat (Rubolini et al. 2009) ja
kurna suurust (Benito et al. 2013) voib
lugeda emalinnu seisundi néitajateks,
ei ole eelmainitud néitajate ja sugude
suhte lihtsat seost sageli ndhtud (ndi-
teks Gonzalez-Solis ef al. 2005; Addison,
Kitaysky & Hipfner 2008; Fossoy et al.
2012).

Jarglaste sugude suhe asurkonnas tervi-
kuna v&ib soltuda pesitsusaastast. Samuti
on aastati erinevad mitmete tegurite
seosed jarglase oodatava sooga. Kuna
vanemlindude konditsioon pesitsushoo-
ajal kujuneb keskkonna mojul, siis on
eelmainitud vanemlindude konditsiooni
mojud jérglase soole tolgendatavad kesk-
konnamdjudena. Sellegipoolest voib
erinevate vanemlindude konditsioon
iihel ja samal aastal olla erinev, kuigi
keskkonnamdju on koigi jaoks sama-
sugune. Tekib kiisimus, et kas lindudel
peaks jarglase soo kujunemisel olema
oluline vanemlinnu suhteline kondit-
sioon (teiste samal hooajal pesitsevate
lindude suhtes) vbi peaks pigem arves-
tama linnu absoluutset konditsiooni,
see tdhendab konditsiooni vorreldes
enda ja teiste seisundiga varasematel
aastatel (Schwanz, Janzen & Proulx
2010). Schwanz, Janzen ja Proulx (2010)
leidsid mudelsimulatsioonide tulemu-
sena, et lithikese elueaga liikide puhul
(ekstreemsel juhul semelpaarsed ehk elu
jooksul vaid iiks kord sigivad, kattuma-
tute polvkondadega liigid) on oluline ainult
suhteline konditsioon teiste sigijate suh-
tes antud aastal. Pika elueaga liikidele
peaksid suuremal voi vahemal maééral
olema olulised aga ka eelnevad aastad
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ehk absoluutne konditsioon. Autorite arva-
tes peaks siis lithikese elueaga liikidel
kogu asurkonna jarglaste sugude suhe
olema aastati piisiv, pika elueaga liiki-
del seevastu voib kogu asurkonna jarg-
laste sugude suhe ka koikuda vastavalt
konkreetse aasta iseloomule. Téepoolest
on mitmetel pika elueaga linnuliikidel
leitud, et pesitsuseks parematel aastatel
koorub asurkonnas tervikuna suhteliselt
rohkem ,ndudlikumat” sugupoolt (Thu-
man, Widemo & Griffith 2003; Addison,
Kitaysky & Hipfner 2008; Kristensen
et al. 2012; Benito et al. 2013). Suhtelise
konditsiooni (see tdhendab konditsioon
vorreldes antud aasta pesitsejate keskmise
konditsiooniga) ja jarglaskonna sugude
suhte seos voib seejuures puududa (Addison,
Kitaysky & Hipfner 2008) v&i olla hoopis
vastupidine (Thuman, Widemo & Grif-
fith 2003). Schwanz, Janzen ja Proulx
(2010) arvates peakski pika elueaga liiki-
del olema suhteline konditsioon pigem
vahetdhtis jarglaskonna sugude suhte
kujunemisel.

Sageli on leitud seoseid jarglase soo ja
munemise (koorumise) jérjekorra vahel.
Iga muna munemine kurnab emalindu
ja seega on esimesse munasse panusta-
mine lihtsam kui viimasena munetud
munasse (Nager ef al. 1999). Samuti
annab asiinkroonse koorumise korral
esimesena koorumine jarglasele olulise
eelise pesakonnasiseses konkurentsis.
Viimastest munadest kooruvate jarglaste
suremus kipub tihti olema suurem vor-
reldes varem koorunud 6vedega (Brad-
bury & Griffiths 1999). Tiitarde sure-
mus kipub mitmetel positiivse soolise
dimorfismiga liikidel olema vaiksem
vorreldes poegade suremusega (Benito

& Gonzalez-Solis 2007), vihemalt monel
liigil ka soltumata koorumise jarjekor-
rast (Gonzalez-Solis et al. 2005). Seega
voib tiitarde {ilekaal hiljem kooruvates
munades olla emalinnule adaptiivne
juba seetottu, et sellisel juhul lennuvdi-
mestub kokkuvottes rohkem jarglasi.
Samuti voib poegade suurema oodatava
sigimisedu tottu olla vanemlindudele
kasulikum poegade suurem iilekaal
varem kooruvates munades. Fletcheri
ja Hameri (2004) arvates voivad heas
konditsioonis emaslinnud kompensee-
rida viimasena munetud munast koo-
rumise puuduseid oma poegadele, aga
mitte tlitardele, munedes viimasena
munetud munade hulgas isaseid emb-
riioid sisaldavad munad raskemad kui
emaseid embriioid sisaldavad munad.
Arvestades poegade arvatavasti suure-
mat tundlikkust kasvutingimuste suhtes,
tundub selline seaduspéra emalinnule
adaptiivne (Fletcher & Hamer 2004).
Sugude ebavordsel jaotumisel soltuvalt
munemise jérjekorrast on iihel varvuli-
sel selgitatud ka vdimalik mehhanism,
nimelt kasvavad aed-karmiinleevikesel
(Haemorhous mexicanus) isaseks saavad
ootsiiiidid enne ovulatsiooni palju kiire-
mini kui emaseks saavad ootsiiiidid ning
seetdttu munetakse vastavad munad ka
varem (Badyaev ef al. 2005).

Isase ja emase embriioga vastmune-
tud munad on pika elueaga linnuliiki-
del keskmiselt {isna sarnase suuruse ja
koostisega. Seda ka juhul, kui esineb
(soospetsiifilist emapoolset jarglastesse
panustamist motiveerida voiv) marki-
misvéddrne sooline kehasuuruse dimor-
fism, nditeks 16una-hobekajakal (Pérez,
Velando & Dominguez 2006) ja pujupiiiil
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(Atamian & Sedinger 2010). Rebu koos-
tise sOltumatust embriio soost toetab ka
asjaolu, et meioos laheb 16puni ja emb-
riio sugu maaratakse alles paar tundi
enne ovulatsiooni, kui rebu on suures
osas juba moodustunud (Alonso-Alva-
rez 2006).

Siiski on tdheldatud ka soospetsiifilist
panustamist suuremaks kasvavast sugu-
poolest embriioga munasse kas suurema
muna kaudu v6i ménel muul moel. Chin,
Sharp ja Burness (2012) leidsid, et positiivse
soolise dimorfismiga vootnokk-kajakal
oli isaste embriiotega munades rohkem
munavalget kui emaseid embriioid kand-
vates munades. Kuna munavalget pee-
takse oluliseks loote luustikulise suu-
ruse kujunemisel ja rebu pigem lihtsalt
massi juurdekasvul, siis Chin, Sharp ja
Burness (2012) arvates on loogiline, et
just kehamootmete poolest suuremaks
kasvava soo arenguks on oluline panus-
tada munasse rohkem munavalget.

Oluline puudujaék lindude, eriti pika
elueaga liikide, esmase sugude suhte
uurimisel on asjaolu, et ainult iisna
harva on uuritud tulevase jarglase soo
kohandumise otsest méju vanemlindude
kohasusele. Seetottu ei ole saavutatud
iiksmeelt kiisimuses, kas esmase sugude
suhte korvalekalle vordsusest on tildse
linnu aktiivne adaptiivne saavutus voi
koigest emalinnu fiisioloogiliste piiran-
gute passiivne korvalnahtus (Alonso-Alva-
rez 2006). Siiski on leitud jarglaskonna
sugude suhte muutuste moju mingile
olulisele vanemlinnu kohasuse kompo-
nendile (nditeks Dijkstra, Daan & Buker
1990; Roulin et al. 2010) v6i vahemalt on
suudetud kiillalt hasti pohjendada, miks

peaks esmase sugude suhte muutus

nahtud suunas olema adaptiivne. Teiselt

poolt aga on kurioosseks néiteks erispapa-
goid, kellel kiill selgelt esinevad véga

margatavad muutused esmases sugude

suhtes (Heinsohn, Legge & Barry 1997),
kuid sellegipoolest tapavad moned ema-
linnud juba koorunud jarglasi, et saavu-
tada pesakonna lennuvdimestumisedu-
kust tdstev sooline koosseis (Heinsohn

et al. 2011). Samuti pole monikord leitud

esmase sugude suhte muutusi selles suu-
nas, mis autorite arvates peaks vanem-
lindudele kasulik olema (naiteks Szczys

et al. 2001).

Paljudes uuringutes ei ole positiivse
soolise dimorfismiga liikidel kontrol-
litud poegade oodatava sigimisedu
suuremat tundlikkust kasvutingimuste
suhtes vorreldes tiitardega. Autorid on
oma tulemuste tolgendamisel Trivers ja
Willardi (1973) hiipoteesi valguses tihti
pidanud piirduma soolisel dimorfismil
tuginevate spekulatsioonidega poega-
desse ja tiitardesse panustamise tule-
muslikkuse kohta. Tosi, puhtalt soolisest
kehasuuruse dimorfismist tulenev sugude
erinev tundlikkus kasvutingimustele
voib olla vdga maistlik oletus (Benito
& Gonzalez-Solis 2007) ning isaste sigi-
misedu suurem varieeruvus vorreldes
emastega on looduses kiillaltki levinud
nahtus. Siiski voib soolise dimorfismi kasu-
tamine ainsa argumendina emapoolse
soospetsiifilise panustamise tulemus-
likkuse kohta alt vedada, sest jarglase
oodatav sigimisedu voib vanematepool-
sest panusest soltuda hoopis monel teisel
moel. Naiteks 16unatirkudel on tédiskas-
vanud isased veidikene suuremad kui
emased, kuid ometi leidsid Kristensen
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et al. (2012), et pesitsushooaja alguses
paremas konditsioonis vanemad said sage-
damini tiitreid kui poegi. Selles uurin-
gus selgus aga lisaks, et tiitred kasvasid
kiiremini kui pojad ja tiitre kasvatanud
vanemad kaotasid rohkem kehamassi
kui poja vanemad. Seega olid Kristensen
et al. (2012) leitud sugude suhte muutu-
sed siiski kooskolas Trivers ja Willardi
(1973) hiipoteesiga selles mottes, et {iles
kasvatamisel rohkem ressursse ndudvat
sugu kasvatasid need vanemad, kes olid
ka voimelised jarglastesse rohkem res-
sursse panustama.
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Summary
Offspring sex ratio of long-lived bird species

Various results have been obtained about the patterns and causes of bias in the
primary sex ratio of long-lived bird species. Many studies have found correlations
between offspring gender and numerous factors of eggs, clutch, parent, and
environment. Nevertheless, these correlations are usually weak and not easily
generalizable. Of long-lived bird species, primary sex ratio biases are most often
found in terms of the quality of the breeding year (food abundance), female
condition (body fat), female corticosterone levels, and laying sequence. In many
species showing positive sexual size dimorphism (males are larger), females in better
condition tend to produce relatively more male offspring. In years of favourable
breeding conditions, there are usually more males in broods compared to years
of lower quality. Female condition is also probably higher in high quality years.
All relevant studies have found a correlation between female corticosterone levels
and offspring gender, although they often have contradicting results regarding the
direction of the effect. Later laid eggs of a clutch tend to produce more females.
The number and gender composition of helpers is often an important factor in
terms of the primary sex ratio in cooperatively breeding birds. Egg size and yolk
composition at laying are usually not related to the gender of embryos. The primary
sex ratio of a whole population is usually around a half, although remarkable biases
have been found. There are very few studies where primary sex ratio bias has been
directly compared to (a good correlate of) fitness of females. However, the observed
bias of primary sex ratios can frequently be explained as if it was adaptive for the
female. The hypothesis of Trivers & Willard (1973) often appears to be adequate for
qualitatively explaining primary sex ratio bias among long-lived bird species.

Future studies should concentrate on uncovering the molecular and physiological
mechanisms of sex determination and primary sex ratio bias of birds. The
assumptions of explanatory hypotheses should be tested before addressing the
adaptiveness of primary sex ratio biases. Life-long changes of individuals’ condition
should be compared to the long-term average condition of the breeding population
for long-lived species.



