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Infoleht

Olfaktoorne kommunikatsioon pruunkarudel

Pruunkarud toetuvad solitaarse clustiili ja suurte kodupiirkondade tottu liigisisesel suhtlusel
olfaktoorsele kommunikatsioonile ehk 16hnamairgistamisele. Lohnamérgistamise funktsioon
on enese reklaamimine paljunemise eesmérgil ning dominantsushierarhia kehtestamine. T66
eesmdrk on anda iilevaade pruunkarude olfaktoorsest kommunikatsioonist ning selle
funktsioonidest: kirjeldada maérgistamisviise ja -objekte ning nende valikut mdjutavaid
tegureid; kirjeldada populatsioonist ning isendist tulenevaid maérgistamise intensiivsust

mdjutavaid tegureid.

Mirksonad: olfaktoorne kommunikatsioon, pruunkaru, Idhnamérgistamine, méargistuspuud

Olfactory communication of brown bears

Brown bears have to rely on olfactory signals for inter-species communication since they are
solitary and non-territorial. Scent marking creates breeding opportunities and establishes
dominance hierarchies within the population. The goal of the thesis at hand is to give an
overview of scent marking and its functions in brown bears: to describe marking postures,
marking objects and factors that influence the selection of marking objects; to describe factors
related to the population and individual that influence marking activity of brown bears.

Keywords: olfactory communication, brown bear, scent marking, marking trees
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1. Sissejuhatus

Olfaktoorne suhtlemine ehk |dhnamaérgistamine on viis liigisiseseks ja liikidevaheliseks
suhtlemiseks (Tattoni et al. 2015). Lohnamargistusega saadavad kasud peavad iile kaaluma
nende tootmiseks ja keskkonda paigutamiseks vaja mineva aja- ja energiakulu ning
alternatiivkulud - mirgistamine peab olema vaértuslikum kui teised kohasust suurendavad
tegevused nagu paariliste voi toidu otsimine (Nie et al. 2012). Keemilise suhtluse eelis on see,
et signaal piisib keskkonnas ilma signaalija kohaloluta (Clapham et al. 2013). Kiill aga voib
keemiliste signaalide tootmine mairgistamiseks olla energeetiliselt kallis. Naiteks
tahnikhiidganid (Crocuta crocuta) eritavad aasta jooksul oma kehamassist 40% jagu
lipiidirohket margistusainet (Nie et al. 2012). Uriini, véljaheite voi teiste jddkproduktidega
margistamine ei vaja eraldi energiat signaalide tootmise seisukohast (Nie et al. 2012).
Loomade jaoks ei ole mottekas maérgistada kogu kodupiirkonda voi esimest ette jddvat
margistusobjekti. Efektiivseks mairgistamiseks on kasulik paigutada oma 1dhnasignaalid
strateegilistesse kohtadesse, kus signaali vastu votmise tdendosus on suurem — enimkasutatud
litkumisteedele vOi véljapaistvatele objektidele (Nie et al. 2012). Lohnamérgistused
sisaldavad informatsiooni maérgistaja kohta nagu isendi liik, sugu ja identiteet (Diab et al.
2009). Samuti metaboolset informatsiooni, mis viitab isendi sotsiaalsele dominantsusele ja
tervislikule seisundile (Diab et al. 2009). Seda informatsiooni saavad erinevate eesmaérkide

nimel dra kasutada nii signaalija kui signaali vastuvdtja.

Ulatuslikult on uuritud nériliste méargistamist (Diab et al. 2009; Lin ja Scott 2012). Hiired on
territoriaalsed, kasutades uriiniméargistusi oma territooriumi piiristamiseks (Diab et al. 2009).
Hiirte mérgistamise kvantiteedi pohjal on vdoimalik ennustada hiirte sotsiaalset staatust ning
agressiivsust. Dominantsed hiired mérgistavad rohkem ja riindavad konkurente suurema
toendosusega. Vihemdominantsed hiired mérgistavad vihem ja véldivad agressiivseid
kokkupuuteid. Lisaks on niidatud ka, et isase I0hnasignaal voib kiirendada emase isendi

puberteeti ning voora isase 1ohnasignaal voib katkestada emase rasedust.

Mirgistamise eesmirk on seotud liikide sotsiaalse siisteemiga (Miiller ja Manser 2008).
Vootmangustitel (Mungos mungo) esineb sotsiaalne siisteem, mille puhul kannavad jéarglaste
eest hoolt ka teised grupi liikkmed, mitte ainult vanemad (Miiller and Manser 2008). Nende
mérgistamise eesmdrk on soo sisene dominantsuse kehtestamine grupisiseselt ja
gruppideviliselt. Nende sotsiaalne siisteem néeb ette, et kaaslane leitakse samast grupist, kuhu

stinnitakse ning seetdttu ei ole mérgistamise funktsiooniks enese reklaamimine kaaslase



leidmiseks. Suurte kodupiirkondadega solitaarsed liigid kasutavad partnerite leidmiseks

keemilist suhtlust.

Margistamise hooajalisus nditab maérgistamise funktsiooni (Nie et al. 2012). Kui liigi
mirgistamine on peamiselt seotud paaritumisstrateegiaga, siis suurendatakse jooksuajal
margistamise intensiivsust vOi madrgistuste uurimise taset (Nie et al. 2012).
Margistamiskditumise ja -intensiivsuse erinemine sooti on samuti levinud ja see tuleneb
sugudesisese konkurentsi ja kaaslase leidmise erinevustest (Nie et al. 2012). Nii emased kui
isased leopardid (Panthera pardus) margistavad puid kiitinistades, kuid isased margistavad

oluliselt rohkem uriiniga (Preston Taylor et al. 2015).

Pruunkarud (Ursus arctos) on solitaarse eluviisiga liik, kellel on suured kodupiirkonnad ning
kes omi territooriume ei kaitse (Pasitschniak-Arts 1993). Seetottu toetutakse liigisiseseks
kommunikatsiooniks suuresti olfaktoorsetele signaalidele (Clapham et al. 2012). Uhtlasi on ka
suhteliselt madala asustustiheduse ja suure litkumisvdime tottu karupopulatsioonides toimuvat
keerukas jilgida, eriti piirkondades, kus karud ei koondu hooajaliselt vidiksematesse
piirkondadesse (nt 10hejogede 4idrde) Seetdttu voiks regulaarselt kiilastatavate
mairgistuskohtade jélgimine olla suhteliselt lihtsaks mooduseks karupopulatsiooni kohta info
saamisel. Paraku pole veel paris selge, kust mérgistuskohti leida ning millest ja kuidas soltub

maérgistuskoha kasutamise intensiivsus.

T66 eesmérk on anda iilevaade pruunkarude olfaktoorsest kommunikatsioonist ning selle
funktsioonidest: 1) kirjeldada maérgistamisviise ja -objekte ning nende valikut mdjutavaid
tegureid; 2) kirjeldada populatsioonist ning isendist tulenevaid maérgistamise intensiivsust

mojutavaid tegureid.



2. Pruunkarude olfaktoorne kommunikatsioon

Solitaarsete ja mitte-territoriaalsete liikide olfaktoorse kommunikatsiooni kohta ei ole palju
teada vorreldes sotsiaalsete ja territoriaalsete liikidega (Clapham et al. 2012). Pruunkarude
puhul sisaldab keemiliste signaalidega suhtlemine peamiselt puude margistamist neid
erinevate kehaosadega hodrudes, kuid esineb ka teisi mérgistamisviise ja -objekte (Seryodkin
2015). Pruunkarude kodupiirkondade suurus soltub peamiselt kvaliteetse toidu
kittesaadavusest, kuid oleneb ka isendi vanusest, soost, sotsiaalsest staatusest ja paariliste
lahedusest (Pasitschniak-Arts 1993). Elukohtades, kus toitu on rohkem, nagu I6helastega joed
ja prigimded, on pruunkarude kodupiirkonnad vidiksemad (Pasitschniak-Arts 1993).
Margistamise iiks eesmérkidest voib olla ressursside kaitsmine ning toiduallikad on seega
margistamisega tihedalt seotud (Gosling 1990). Samuti saab emaseid késitleda kui ressursse,
et siilitada eelisdigust paaritumiseks (Gosling 1990). Emastel on isastest viiksemad
kodupiirkonnad oletatavasti soovist véltida isastega agressiivseid kokkupuuteid (Pasitschniak-
Arts 1993). Pérast paaritumist jddvad noored emased kodupiirkonda (Pasitschniak-Arts 1993).
Taiskasvanud isaste kodupiirkonnad voivad kattuda nii omavahel kui ka mitme emase
kodupiirkonnaga, et suurendada paaritumise tdendosust (Pasitschniak-Arts 1993).
Kodupiirkondade kattumise tottu sama soo esindajatega on tdhtis mérgistada aastaringselt, et
véltida agressiivseid liigisiseseid konflikte (Clapham et al. 2012). Eriti tdhtis on see
kontsentreeritud toiduallikate 1dheduses, kuna kodupiirkonnad on vdiksemad ning esineb suur
toendosus konkurentidega kokku puutuda (Clapham et al. 2012). Eel-tdiskasvanud iildjuhul
lahkuvad perest eemaldudes kodupiirkonnast, ilmselt madala sotsiaalse staatuse tottu, et

viltida agressiivseid kokkupuuteid tdiskasvanud isenditega (Pasitschniak-Arts 1993).

Pruunkarud talvituvad 3-7 kuud jéarjest - oktoobri ja detsembri vahel ning kevadine drkamine
toimub martsi ja mai vahel (Pasitschniak-Arts 1993). Sellele jargneb mai keskpaigas algav
jooksuaeg, mis kestab juuli 10puni. Jooksuajal on ndidatud mérgistamise intensiivsuse kasvu,
mis viitab sellele, et mérgistamine on seotud paljunemisstrateegiaga (Lamb et al. 2017). Uks
hiipoteesidest, mis selgitab margistamise funktsiooni on enese reklaamimine paarilise
leidmise eesmargil (Clapham et al. 2012). See on eriti tdhtis, kuna pruunkarud saavad
jooksuajal paarituda mitme emasega (Lamb et al. 2017). Poegimine toimub jaanuarist mértsini
ning pesakonna suurus on 1-4 poega, iildiselt kaks voi kolm (Pasitschniak-Arts 1993). Pojad
jddvad emaga 2-3 aastaks ning emased saavutavad sugukiipsuse 4-aastaselt voi hiljem,

olenevalt populatsioonist (Pasitschniak-Arts 1993). Pruunkarudel on ndidatud noorloomade



tapmist voora isakaru poolt, et nende ema hakkaks taas indlema. Seda vdOiks nimetada
infantitsiidiks soo jatkamise eesmargil (SSI, sexually selected infanticide) (McLellan 2005).
SSI tingimuste kohaselt peavad isased eristama enda poolt sigitud jarglaseid teiste
meesisendite poegadest (McLellan 2005). Samuti liithendab teise isase poegade tapmine
ajaperioodi, mis on vajalik emase isendi uuesti sigimisvoimeliseks saamiseks (McLellan
2005). Isase eesmirk peab olema emasega paaritumine, kelle poegi ta on tapnud (McLellan
2005). Pruunkarude kontekstis on veel tdhtis, et emase poegade kaitsmine ei ole isase jaoks
véga ohtlik, ning et isase jaoks on kasulikum uute poegadeta paariliste otsimise asemel osa
votta infantitsiidist ja jdlgida ning oodata emase paaritumisvoimeliseks saamist (McLellan
2005). SSI esinemise iiks hiipoteesidest on ,,immigreeruva isase* hiipotees, mille puhul
dominantne meesisend sureb ning asendub immigreeruva isendiga, kes hakkab selles
piirkonnas eelmise isase poegasid tapma, sest tal ei saa selles uues piirkonnas poegasid olla
(McLellan 2005). Lisaks eksisteerib ka ,kaaslase dratundmise” hiipotees, mille kohaselt iga
isane voib poegi tappa eesmargiga ise seejarel emasega paarituda (McLellan 2005). Emased
pruunkarud voivad SSI viltimiseks &dra kasutada IGhnasignaale, et véltida kokkupuuteid
isastega (Clapham et al. 2012). Seega v3ib SSI olla seotud olfaktoorse suhtlusega (Clapham et
al. 2012). Samuti saavad eeltdiskasvanud isendid saada tdiskasvanud isaste agressiooni

ohvriks ning vdivad selle valtimiseks 10hnasignaale utiliseerida (Clapham et al. 2012).

Pruunkarude poolt rakendatav mérgistamine vdib omada erinevaid eesmirke olenevalt soost
ja vanusest. Mitmete liikide, sealhulgas pruunkarude puhul on tiheldatud sooliselt dimorfset
margistamist — isased kulutavad mairgistamisele rohkem aega ja energiat (Clapham et al.
2012; Nevin et al. 2014). Samuti varieerub maérgistamise intensiivsus vanuseklassiti ning
noorte pruunkarude margistamismustreid wuurides on leitud, et tdisfunktsionaalsete

olfaktoorsete vdimete saavutamine on seotud sotsiaalse Oppimisega (Nevin et al. 2014).



3. Olfaktoorse kommunikatsiooni keemia

Imetajad eritavad ja tunnevad &dra mitmeid signaale, mis mojutavad isendi kditumist ja
fiisioloogiat (Ferrero ja Liberles 2010). Nende signaalide hulka kuuluvad semiokemikaalid:
feromoonid, kairomoonid ja allomoonid. Feromoonid mdjutavad liigikaaslaseid, kairomoonid
mdjutavad teise liigi isendeid ja neist saavad kasu signaali vastuvotjad (Ferrero ja Liberles
2010). Allomoonid mojutavad samuti teise liigi isendeid aga neist saavad kasu signaali
eritajad (Ferrero ja Liberles 2010). Lohnasid ja semiokemikaale tuvastatakse peamiselt kahes
olfaktoorses koes: vomeronasaalorganis ja olfaktoorses epiteeliumis (Brennan ja Zufall 2006).
Samuti tuvastatakse 10hnu ja semiokemikaale vidiksemates kudedes nagu Gruenebergi
ganglion ja olfaktoorne vaheorgan (Ferrero ja Liberles 2010). Vomeronasaalorgan (VNO) ja
olfaktoorne epiteelium (OE) vodivad tootada dihhotoomselt: olfaktoorne epiteelium tuvastab
16hnu ning vomeronasaalorgan tuvastab feromoone (Brennan ja Zufall 2006). Olfaktoorses
epiteeliumis tuvastatakse mitmeid lenduvaid naturaalseid produkte ning vomeronasaalorganis
erinevaid peptiidideperekondi, vees lahustuvaid sulfaaditud steroide (Ferrero ja Liberles
2010). Kiill aga tuvastatakse ka vomeronasaalroganis lenduvaid feromoone ja odorante ning
olfaktoorses epiteeliumis tuvastatakse suuri mittelenduvaid ligande (Ferrero ja Liberles 2010).
Seega need olfaktoorsed siisteemid kattuvad kemikaalide osas, mida nad tuvastavad (Ferrero

ja Liberles 2010).

Imetajatel on leitud mitmeid semiokemikaale, mis kutsuvad esile erinevaid kéitumuslikke
efekte (Ferrero ja Liberles 2010) (vt tabel 1). Sigadel on paaritumiseelselt tiheldatud suures
koguses siilje eritumist, mille tulemusena vabastatakse Ohus levivad feromoonid, mis on
emastele atraktiivsed ja mille tulemusena vdetakse sisse paaritumisasend (Signoret 1970).
Nende feromoonide hulgast on androstenoon koige efektiivsem selle ndhtuse esile
kutsumiseks (Melrose et al. 1971). Pimedana siindivad nérilised toetuvad toitumise eesmargil
nibu iles leidmiseks I5hnasignaalidele (Ferrero ja Liberles 2010). Ohuolukorras skunkid
eritavad eemaletdukava 10hnaga tiool-allomoone, mis kutsuvad kiskjates esile véltivaid
reaktsioone (Blass ja Teicher 1980). Ka hiirte uriinist on eraldatud tiool, mis on emaste
hiirtele atraktiivne (Lin et al. 2005). Hiirte uriin sisaldab ka soo-spetsiifilisi feromoone, mis
mojutavad emaste seksuaalset fiisioloogiat ja isaste agressiivsust (Novotny et al. 1985).
Peamine koesobivuskompleks (MHC, major histocompability complex) ja peamised
urinaarsed valgud (MUPS, major urinary proteins) voivad olla seotud imetajate voimega

16hna pohjal eristada isendeid iiksteisest (Ferrero ja Liberles 2010).
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Hiidpandad maérgistavad puid anaalndarme-eritisega (AGS, anal gland secretion), millest on
leitud 39 erinevat keemilist iihendeid (Zhang et al. 2008). Nende hulgas leiti voimalike
naisferomoone nagu 5-metiiilhiidantoiin, indool ja eruukhapet ning vd&imalikke
isasferomoone nagu skualeen ja hiidrokinoon. Leiti mitu indiviidi-spetsiifilist ihendit ja ainete
kogused erinesid indiviidide vahel rohkem kui indiviidi enda erinevate eritamiste vahel ning

jéreldati, et hiiddpandade AGS sisaldab informatsiooni isendi identiteedi kohta.

Rosell et al. (2011) leidis, et ka pruunkarudel esineb AGS-i eritamist, millest leiti 90 erinevat
keemilist iihendit, millest paljud olid rasvhapped, rasvhapete estrid, steroidid ja siisivesikud.
Soos spetsiifilisi tihendeid ei leitud. Kiill aga leiti viis keemilist tihendit, mille kogused
erinesid sooti. Nelja tihendit esines emastel rohkem Kkui isastel. Jojola et al. (2012) néitas, et
eeltdiskasvanud pruunkarud suudavad AGS-i pohjal eristada vooraid tdiskasvanud isaseid ja

emaseid.

Pruunkarudel on leitud ekriinsete nddrmete esinemine kédpapatjades ning apokriinsete
nddrmete ja rasunddrmete esinemine kédppades ja varvaste vahel (Sergiel et al. 2017). Nende
nddrmete eritiste seast leiti 26 keemilist thendit, mille hulgas oli ka karboksiiiilhappeid, mis
on oluline osa imetajate I0hnasignaalidest. Samuti esines neis tsiikloheksanooni, mis voib olla
suurte imetajate [0hnamérgistamise {ihend. Kuus tihendit 26 ithendi hulgast olid omased ainult
isastele, mis vdib tdhendada, et kidppadest parinevad Iohnasignaalid voivad sugu kodeerida.
Pruunkarudel eksisteerib ka spetsiifiline margistamiskonnak, mida kasutades pannakse suure
toendosusega kdppadest parinevad 16hnasignaalid pinnasesse (Nevin et al. 2014; Sergiel et al.
2017).
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Tabel 1 Nditeid imetajate semiokemikaalidest (Ferrero ja Liberles 2010)

Kemikaal

androstenoonid

sulfaaditud steroidid

trimetiitilamiin

2-feniiiiletiitilamiin
isoamiitilamiin

isobutiitilamiin

(metiiiiltio)-metaanetiool
(MTMT)
dimetiiiil disulfiid

skunki tioolid

2-metiitil-2-butenaal

2-sec-butiiiil-4,5-
dihtidrotiasool,

2,3-dehiidro-exo-brevikomiin

a- ja B-farneseenid

2,5-dimetiililptirasiin,
2-heptanoon
trans-4-hepteen-2-oon,
trans-5-hepteen-2-oon,
n-pentiiiil atsetaat,
cis-2-penteen-1-iiiil atsetaat,
6-hiidrosii-6-metiiiil-3-
heptanoon

MHC peptiidid

MUP-id

ESP peptiidid

Allikas

Metssea siilg, inimese

higi, siilg, sperma

Hiire uriin

Hiire uriin, inimese siilg

ja teised vedelikud
Hiire, inimese uriin
Hiire uriin
Hiire uriin

Hiire uri6in

Hamstri tupevedelik

Anaalnddrme eritised

Kiliku piim

Hiire uriin

Hiire preputiaalnéire

Hiire uriin

Hiire uriin

Hiire uriin

Hiire uriin

Hiire uriin, hiire

eksokriinsed nadrmed

Hiire eksokriinsed

nadrmed

Biosiinteesi kontroll

Isas-rikastatud

Stressist soltuv,
Soost soltuv
Liigist soltuv,
Mees-rikastatud,
East soltuv
Stressist soltuv
Isas-rikastatud

Isas-rikastatud

Isas-rikastatud

Emas-rikastatud

Ohust indutseeritud

Liigispetsiifiline

Isas-rikastatud

Isas-rikastatud

Emas-rikastatud

Emas-rikastatud

Isas-rikastatud

Genotiiiibi-spetsiifiline

Genotiiiibi-
spetsiifiline,
Moned
soospetsiifilised,
Moned steroid-
reguleeritud
ESP1/ESP36

soospetsiifilised

Tuvastamise

siisteemid

Aktiveerib VNO

Aktiveerib TAARS

Aktiveerib TAAR4
Aktiveerib TAAR3
Aktiveerib TAAR3,
V1Ra/b
Aktiveerib MOB
mitraalseid rakke
N/A

N/A

Imetamine OE poolt
vahendatud
Aktiveerib OE ja
VNO

Aktiveerib VNO

Aktiveerib OE ja
VNO
Aktiveerib VNO

Aktiveerib OE ja
VNO

Aktiveerib OE ja
VNO

Aktiveerib VNO

Aktiveerib VNO

Kiitumuslikud efektid

Paaritumisvastus emastes
metssigades
N/A

N/A

N/A

Puberteedi kiirendamine

Puberteedi kiirendamine

Emaste ligimeelitamine

Isaste ligimeelitamine

Kiskjate

peletamine

eemale

Nibu-otsimise kditumine

Ostruse
siinkroniseerimine,
puberteedi kiirendamine,
meesisendite agressiivsus
Ostruse
stinkroniseerimine,

puberteedi kiirendamine

Puberteedi aeglustamine

Puberteedi aeglustamine

Puberteedi kiirendumine
Indiviidide 4ratundmine,
Bruce efekt,

Indiviidide 4ratundmine,

agressiivsus, ovulatsioon

N/A
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4. Margistuspuud ja nende valik

Iga puu, mida karu korra kiilinistanud vOi hammustanud on, ei ole mairgistuspuu.
Mirgistuspuud on kasutusel korduvalt ja isegi l1dbi generatsioonide ning seetdttu peab neil
olema mitu margistustunnust korraga (Clapham et al. 2013). Sato et al. (2014) uuringus esines
17 puud, mida kontrolliti iga aasta 12-aastase perioodi jooksul ning nende hulgast margistati
koiki vdahemalt korra aastas. Mairgistuspuudeks peetakse puid, mida on hammustatud,
kiitinistatud ja hodrutud seisva looma kdorguselt (Clapham et al. 2013). Hoorumisjdlgi
toendavad puu koore tekstuuri muutused ning hammustus- ja kiitinistusjdlgede tdenduseks on
puu pindmised vigastused (Clapham et al. 2013). Kuna méargistuspuud on kasutusel korduvalt,
siis margistuspuudel ei pea olema virskeid jilgi (Clapham et al. 2013). Virskeid jalgi
identifitseerivad vaigu eritumine puu tiive vigastustest, lahti kistud puukoor ja selle alt
ndhtaval oleva puidu véirv ning hiljutise hodrumise tulemusena puu kiilge jddnud karvad

(Clapham et al. 2013).

Mirgistuspuude tihedus on seotud karupopulatsiooni tihedusega (Seryodkin 2015). Mida
korgem on karude asustustihedus, seda rohkem asub elupaigas margistuspuid (Seryodkin
2015). Mirgistuspuude tihedus Geisrite orus on 27,1 mirgistuspuud/km? ning pruunkarude
tihedus antud piirkonnas on kuni 20 pruunkaru/10 km? (Seryodkin 2015). Samas kui Pechoro-
Ilychi loodukaitse ala mairgistuspuude tihedus on 1,4 puud iihe ruutkilomeetri kohta

(Seryodkin 2015).

Karud on margistuspuude valimise osas selektiivsed (Green ja Mattson 2003; Clapham et al.
2013; Sato et al. 2014; Seryodkin 2015). Margistused tuleb paigutada asukohtadesse, kus on
toendoline, et signaal vastuvotjani jouab ning kuhu signaali paigutamine suurt energia- ja
ajakulu ei noua (Clapham et al. 2013). Kuna signaalide eritamine on kohasuse poolest kallis,
siis valitakse puid, millel on signaali levimisele kaasa aitavad omadused (Clapham et al.
2013). Mida kauem 16hn keskkonnas piisib, seda vihem aega ja energiat kulub uuesti
margistamiseks (Clapham et al. 2013). Puude tdhtsaimad omadused margistuspuude
kontekstis on asukoht, iimbermddt ja liik, millest esimene on koige olulisem (Clapham et al.

2013).

4.1. Asukoht

Pruunkarud maérgistavad liigikaaslaste poolt palju kasutatavatele metsaradadele jadvaid puid,

et signaal voimalikult kiirelt ja suure tdendosusega vastuvotjateni jouaks (Clapham et al.
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2013). Pruunkarude margistuspuude valik asukoha kontekstis on seotud enamasti lincaarsete
maastikuelementidega (Seryodkin 2015). Seryodkin'i (2015) poolt ldbi viidud uuringus
Geisrite orus olid nendeks maéeseljandikel, terrassidel ja lammidel asuvad rajad. Green ja
Mattson (2003) leidsid Yellowstone'i rahvuspargis 1ldbi viidud uuringus, et 70%
margistuspaikadest olid seotud matkaradadega, 16% loomaradadega ning 12%

mairgistuskohtadest ei olnud seotud iihegi rajaga.

Puid maérgistatakse tavaliselt raja poole jddvast kiiljest. Green ja Mattson (2003) kohaselt
mirgistati 63%-1 juhtudest maérgistuspuude raja poole jddvaid kiilgi. 24% maérgistuste
keskpunktidest asusid paralleelselt rajaga ning harva, 13%-1 juhtudest, méirgistati rajast

eemale jddvaid kiilgi.
4.2. Labimdot

Uldjuhul valitakse keskkonnas libimdddult suuremaid puid (Seryodkin 2015). Clapham et al.
(2013) leidsid, et margistuspuude keskmine diameeter oli suurem, kui limbruses olevate
margistamata puude diameeter. Seryodkin (2015) kohaselt olid 26% intensiivselt margistatud
puudest suurema ldbimddduga kui 40 cm samas kui kdikide mérgistatud puude hulgast olid
vaid 15,3% suurema, kui 40 cm diameetriga. Ka Green ja Mattson (2003) leidsid, et
margistuspuude diameetri suurenemine suuurendas tdendosust, et karud seda hodrumiseks
kasutavad ning, et margistuspuude keskmine 1abimodt oli suurem, kui keskmise mérgistamata

puu diameeter.
4.3. Puu liik

Mitmel puhul on niidatud, et pruunkarud valivad maérgistuspuid liigispetsiifiliselt. Puude
aromaatsed omadused, koore tekstuur ja selle voime 10hna kiiljes hoida suurendab nende
kasutuselevotu toendosust (Clapham et al. 2013). Peamiselt on ndidatud, et méargistamiseks
eelistatakse okaspuid, mis eritavad tugevalohnalist vaiku, mis v0ib kaasa aidata keemilise
signaali kestvusele. Clapham et al. (2013) uuringus enimmargistatud puud, 6ilis nulg (Abies
amabilis) ja sitka kuusk (Picea sitchensis), millele on omane sellise tugevalohnalise vaigu
eritamine. Tattoni et al. (2015) kohaselt eclistasid pruunkarud ménniliste (Pinaceae)
perekonda kuuluvaid puid vaatamata sellele, et uurimispaiga peamine metsatiilip on
poogimets (Fagus sylvatica). Sato et al. (2014) leidsid samuti, et keskkonnas saadaolevate
puude ja madrgistuspuudena kasutatavate puude liigiline kompositsioon ei iihtinud.

Margistamiseks kasutati kdige rohkem okaspuid. Sahhalini nulge (Abies sachalinensis) valiti
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maérgistamiseks kdige enam ning rohkem, kui oli selle liigi osakaal keskkonnas. Arvestades
nende kittesaadavust vilditi laialehelisi puid oodatust rohkem. Lisaks vdivad puude
vigastamise tagajirjel eritatavad 10hnad iseseisvalt meelitada teisi isendeid, kuna see annab
mérku, et seda puud on mojutatud ja suure tdendosusega margistatud (Clapham et al. 2013).
Green ja Mattson (2003) ei leidnud Yellowstone'i rahvuspargis ldbi viidud uuringus, et

pruunkarud oleksid mirgistuspuid liigispetsiifiliselt valinud.

Nie et al. (2012) leidsid, et hiidpandad (Ailuropoda melanoleuca) valivad AGS-iga
margistamiseks karedama pinnaga puuliike. Karedam pind tdhendab, et margistus saab
suurema pindala, ning et méirgistusaine saab tdita kareda pinna praod, mis pikendab selle
plisimisaega ning suurendab vihma eest kaitstust (Nie et al. 2012). Ka pruunkarudel on
ndidatud AGS-i eritamist (Rosell et al. 2011).

Hiidpandad eelistavad mérgistamiseks samblavabasid puid. Nie et al. (2012) kohaselt valisid
hiidpandad AGS-iga margistamiseks 94% juhtudest samblavabasid puid, mis oli tunduvalt
rohkem vdrreldes samblavabade puude olemasoluga limbruses. Uriiniga mérgistades sellist
eelistust ei esinenud. Selline eelistus voib tuleneda sellest, et sammal katab puu pinnal olevat
vaiku, mis on seotud keemilise signaali kestvuse suurendamisega (Nie et al. 2012).

Pruunkarudel ei ole ndidatud, et sambla esinemine mérgistuspuude valikut mojutaks.
4.4. Muud puude omadused

Seryodkin (2015) leidis, et peamiselt mérgistatakse elus puid. Samuti leidis ta, et eelistatakse
metsaradade poole kaldus olevaid puid ja neid maérgistatakse peamiselt sellelt poolelt, kuhu
poole puu kaldu on. Tema uuringu kohaselt olid 19,2% puudest kaldega ning nende hulgast
89,5% olid kaldu raja poole. Clapham et al. (2013) leidsid, et puude kalle ei erinenud
markimisvaarselt margistuspuude ja teiste ldheduses asuvate puude vahel. Méargistuspuudel on
tildjuhul tdheldatud oksade puudumist karude hdorumise korgusel (Green ja Mattson 2003;
Clapham et al. 2013).
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5. Lohnamargistamise viisid

Puud on pruunkarudele peamised maérgistusobjektid, kuid lisaks margistatakse ka pdosaid,
kive ja erinevaid inimese loodud objekte nagu hooneid ja elektriposte (Seryodkin 2015).
Puude maérgistamise viisidest voib vélja tuua puude hdorumise, hammastega puukoore
eemaldamise, kiilinistamise ning okste ja tiive murdmise. Lisaks kuuluvad markimiskditumise
alla ka mérgistuspuude ldheduses kasutatav spetsiaalne méargistamiskdnnak ja maandgusustes
pliherdamine, et endast karvu ja 10hna maha jitta (Seryodkin 2015). Nevin et al. (2014)
jaotasid maérgistuskditumised peamisteks ja sekundaarseteks. Téiskasvanud isaste peamiste
mirgistuskditumiste hulgas on kiilje voi selja hddrumine vastu puud ning puu vastas istumine.
Sekundaarseteks kaitumiste all toodi vélja pea hddrumise, rinna hodrumise ja kiitinistamise.
S00- ja eaklassiti primaarsed ja sekundaarsed kaitumised varieeruvad. Isaste
margistuskditumine on koikide soo- ja vanuseklasside hulgast kdige komplekssem ning eel-

taiskasvanutel, emastel ja poegadel on see lihtsam (Nevin et al. 2014).
5.1. Margistuskonnak

Karud jitavad jalajilgi maérgistuspuudele lihenedes ja nende juurest eemaldudes. Seda
tehakse spetsiaalse mérgistamiskOnnakuga, mille puhul surutakse sirgeid jalgu
olemasolevatesse jalajilgedesse, et jatta maha képpadest parinevaid 16hnajdlgi (Sergiel et al.
2017). Sergiel et al. (2017) niitasid oma uuringus, et pruunkarudel on kdppades apokriinsed
ja ekriinsed higinddrmed ning holokriinsed rasunddrmed, mille eritiste pohjal voib olla

voimalik sugu médrata.

Seryodkin'i (2015) 18bi viidud uuringu kohaselt eksisteerisid trampimisjdljed méarkimispuude
vahetus ldheduses 53,7% margistamise juhtudest. Green ja Mattson (2003) said oma uuringus
sarnased andmed: 58% margistamistest esines mérgistuskdnnaku jalgi. Seryodkin (2015)
leidis veel, et 99-1 juhul 109-st tulid jéljed puuni kahest v3i rohkemast suunast, iildjuhul
modda rada. Nende hulgas rohkem kui kahest suunast tulevad jéljed olid haruldased. Samuti
oli haruldasem, et jiljed tulid vaid iihest suunast (10 juhtu 109-st). Jiljed vdisid olla seotud
ainult ithe puuga. Kiill aga esines olukordi, kus jdljed tihendasid mitmeid mirkimispuid
metsatee ddres. Pikim selline mérkimistee esines kahe kitsa oru vahel metsaseljandikul. See
oli 300m pikk ja tihendas seitset margistuspuud. Kodige pikem mirkimistee, mis viis iihe
puuni, oli 41 jalajilge pikk ja koige lithem selline oli viiest jéljest koosnev. Mérkimisteed

algasid kas teisest madrkimispuust vdi umbes kahe meetri kauguselt.
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Preston Taylor et al. (2015) néitasid, et baribalidel (Ursus americanus) esineb
margistuskonnak  38,7%  margistamistest. Esines ka juht, kus baribal liikus
margistamiskonnakuga margistuspuust modda, seejarel podras timber ja laks samu méargistusi

modda tagasi ning alles seejarel mindi iile hdorumisega margistamisele.
5.2. HOOrumine

Hodrumine toimub iildjuhul tagumistel jalgadel, sirge selja ja kaelaga ning puu poole seljaga
olles (Seryodkin 2015). Hoorumisel tehakse vertikaalseid ja horisontaalseid liikumisi
(Seryodkin 2015). Selline selja hodrumine voib toimuda ka istudes (Seryodkin 2015).
Monedel juhtudel seistakse tagajalgadel ja hddrutakse rinda ja kaela vastu puud samal ajal
esikdppadega puule toetudes (Seryodkin 2015). Kahel jalal selja hddrumine on ainus

margistusviis, mis esineb koikidel soo- ja vanuseklassidel (Nevin et al. 2014).

Seryodkin (2015) 14dbi viidud uuringus leiti, et 92,1% (187 puud 203-st) méargistuspuudest
omasid hddrumisjélgi, millest enamustel (88,2%) leiti nii vérskeid kui ka eelmise aasta
karvasid. Vaid kolmel puul leiti ainult varskeid hodrumisjélgi ning ainult vanad jiljed leiti

kiimnel puul.

Preston Taylor et al. (2015) uuringus baribalidega selgus, et méargistuspuude kasutamiste
hulgast 83,9% olid hodrumised. Kahel jalal hoorumist esines tunduvalt rohkem kui neljal jalal
hodrumist ning selja hddrumist esines samuti tunduvalt rohkem arvestades nende

kittesaadavust valditi laialehelisi puid oodatust rohkem
5.3. Istumine

Istumine voib olla viis, mille puhul mérgistatakse puid anaalpiirkonnas toodetud eritistega
(Nevin et al. 2014). Rosell et al. (2011) niitasid, et pruunkarudel eksisteerivad anaalkotid,
mille kaudu eritatakse anaalpiirkonnanddrmete poolt eritatud anaalndarme-eritisi (AGS, anal
gland secretions). Samuti leidsid nad, et AGS-i pdhjal on voimalik méaérata isendi sugu. On
toendoline ka, et AGS-i on vdimalik eritada valjaheitest soltumatult (Rosell et al. 2011). AGS-
s vOib omada informatsiooni, mis on oluline paaritumise kontekstis, kuna AGS-i eritamine

vaheneb paaritumishooaja jooksul (Rosell et al. 2011).

AGS-iga mirgistamine on hiidpandade peamiseks maérgistusviisiks (Nie et al. 2012). AGS
sisaldab informatsiooni isendi soo ja identiteedi kohta (Zhang et al. 2008). AGS-maérgistus

hiidpandadel koosneb vahajast ainest ning kestab iile kolme kuu (Nie et al. 2012).
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5.4. Hammustamine ja kiilinistamine

Puu tiive hammustamine leiab aset kas tagajalgadel, neljal jalal seistes voi istudes. Harva
eemaldatakse puudelt koort kiiiinistades. See kditumine varieerub erinevate isendite ja isegi
iihe karu 106ikes (Seryodkin 2015). Green ja Mattson (2003) leidsid, et hammustamis- ja
kiilinistamisjdlgede esinemine on suhteliselt harv. Nende kohaselt esines markimispuude
hammustamist ja kiilinistamist 9% juhtudest. Seryodkin (2015) kohaselt eksisteerisid
hammustusjiljed 82,3%-1 méargistatud puudest. Nii uusi kui vanu jilgesid leiti 70 puul, ainult
virsked jdljed olid 22 puul ja ainult vanad jdljed leiti 58 puul. Hammustusjéljed olid iildjuhul
ristkiilikukujulised ning laiuselt (horisontaalselt) suuremad, kui pikkuselt (vertikaalselt).
Kiilinistamine ja hammustamine ei pruugi olla vajalikud iga indiviidi poolt, kui puu on

sagedaselt kasutatud (Nevin et al. 2014).
5.5.  Muud mérgistusviisid

Seryodkin 2015 uuringus leiti lisaks kuus puud, millel olid oksad dra murtud voi
hammustatud. Kahel puul olid murtud tiived. Samuti leiti neli maandgusust, mida oli
pliherdamisega mérgistatud ja kahe puu ldheduses leiti véljaheidet. Vérsked urineerimisjéljed
leiti kahe puu alt. Viimaks leiti margistusjalgi pdosastelt harilik amorfa (Amorpha fruticosa),
hdorumis- ja hammustusjilgi puidust hiittidelt ja teistelt hoonetelt, kus inimestega
kokkupuutumine on harvem. Kallastel, kus puid ei kasva, leiti méargistusi elektripostidelt. Ka

metallist Olitlinnidelt leiti mérgistusi.

Hiidpandade puhul on uriiniga mérgistamine markimisvadrne osa margistamiskaitumises (Nie
et al. 2012). Neile on omane esikdppadel pea-alaspidi seismine, mille kdigus urineeritakse puu
tiivele. Margistamise korgusega néidatakse enda konkurentsivdimet (Nie et al. 2012).
Uriinimérgistused on AGS-margistustest ajutisemad ja vdivad sisaldada endas informatsiooni

paljunemis- ja konkurentsivoime kohta (Nie et al. 2012).

Preston Taylor et al. (2015) tdheldas noort baribali kubet vastu maad hodrumas samal ajal, kui

ta kiiljega vastu puud hodrus. Sellele eelnes ja jargnes puu hdorumine neljal jalal.
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6. Mérgistamise intensiivsust mojutavad tegurid

6.1. Jooksuaeg

Pruunkarude mérgistamisintensiivsus on enamasti suurem jooksuajal (Nevin et al. 2014; Sato
et al. 2014; Tattoni et al. 2015; Lamb et al. 2017). See viitab maérgistamise funktsiooni
seotusele pruunkarude paljunemisstrateegiaga (Tattoni et al. 2015). Preston Taylor et al.
(2015) uuringus, kus uuriti baribalide margistamist jooksuajal leiti, et méargistamise tase oli
oluliselt korgem juuni esimeses pooles — jooksuaja haripunktis. Ka hiidpandade puhul on
ndidatud korgemat margistamise taset jooksuajal nii vangistuses kui vabaduses (Nie et al.

2012).
6.2. Populatsioonitihedus

Hooajast tulenev maérgistamise intensiivsuse muutumine ning populatsioonitihedus on
omavahel seotud (Lamb et al. 2017). Pruunkarude margistamise funktsioonide kohta on vélja
toodud kaks peamist hiipoteesi: enese reklaamimine kaaslase leidmiseks ning dominantsuse
kehtestamine populatsioonis (Clapham et al. 2012). Lamb et al. (2017) pakkus vilja
hiipoteesi, mille kohaselt on mirgistamise eesmirk seotud populatsioonitihedusega. See
hiipotees pohines kahes erineva populatsioonitihedusega populatsioonis saadud andmetel.
Clapham et al. (2012) uuringus ei langenud maérgistamise aktiivsus pérast jooksuaja 15ppu.
See uuring viidi 1dbi Glendale Cove-s, kus pruunkarude eeldatav populatsioonitihedus oli
>1000 pruunkaru/1000km?. Kdrge populatsioonitihedus Glendale Cove-s oli tingitud
kontsentreeritud ja vdéértuslikust toiduallikast: Glendale 10helaste kunstkoelmust, mida
kasutab ligi 40 karu energiavarude tdiendamiseks enne talvitumist (Clapham et al. 2012).
Mairgistamise  aktiivsus et langenud  pérast jooksuaja  loppu, kuna  véikse
populatsioonitihedusega populatsioonis on tdhtis fiiiisiliste konfliktide véaltimiseks hoida
iileval sotsiaalset hierarhiat (Clapham et al. 2012). Enda reklaamimine kaaslase leidmise
nimel ei ole sellise populatsioonitiheduse puhul nii téhtis, kuna liigikaaslased asuvad
tiksteisele ldhemal ning kaaslase leidmine on lihtsam (Clapham et al. 2012). Lamb et al.
(2017) uuring toimus Briti Columbia kaguosas, Kaljuméestikus, kus populatsioonitihedus 20-
80 pruunkaru/1000 km?. Selles uuringus langes mirgistamise aktiivsus mérkimisvédrselt
pdrast jooksuaja I0ppu, mis viitas sellele, et antud populatsioonis toimub mérgistamine
suuremas osas kaaslase leidmise eesmérgil, kuna liigikaaslased asuvad elupaigas hdredamalt.

Mirgistamise aktiivsus langes pérast jooksuaega, kuid siiski jéi tdhelepanuviérsele tasemele,
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mis tdhendab, et dominantsushierarhia kehtestamiseks on vajalik aastaringne margistamine
ning need hiipoteesid ei ole Tlksteist vilistavad. Samuti voib jooksuajavilisel ajal
maérgistamine olla tdhtis enda reklaamimiseks jargmiseks jooksuajaks (Lamb et al. 2017).
Siiski ei ole voimalik kindlaks teha, kui palju mirgistamistest on iihe vOi teise eesmargiga
(Lamb et al. 2017). Hiipoteesi, et margistamisaktiivsus soltub populatsioonitihedusest, ei ole
piisavalt erinevate populatsioonitihedusega populatsioonides testitud ning vajab rohkem
uurimist (Lamb et al. 2017).

6.3. Toiduressursside kattesaadavus

Clapham et al. (2011) vordlesid pruunkarude maérgistamisaktiivsust toiduressursside
kéttesaadavusega. Hinnati gorbuusade (Oncorhynchus gorbuscha) arvukust Glendale’i jogede
slisteemis aastate 1dikes. 82% antud populatsiooni dieedist moodustab merelise péritoluga
liha. Leiti, et madala toidu kittesaadavusega perioodil, mil konkurents on kdrgem,
mairgistavad tdiskasvanud isased rohkem ning tegelevad ka rohkem mairgistuste uurimisega.
Emased margistasid puid rohkem korgema toidu kéttesaadavusega aastatel, kui konkurents oli
viiksem. Korgema kéttesaadavusega aastatel voib tiiskasvanud emastel olla rohkem energiat
ja aega margistamiseks (Clapham et al. 2011). See margistamine v3ib olla suunatud teistele
emastele, et ndidata dominantsust, kuna isased uurisid korgema toidu kéttesaadavusega

aastatel vahem maérgistusi (Clapham et al. 2011).

Clapham et al. (2013) uuringus asusid maérgistuspuud toiduressursside ldaheduses. Antud
uuringus olid toiduressurssideks kevadeti 1dikheinalised (Cyperaceae) Glendale’i joe
suudmealal ning siigiseti Glendale joe lohelased. Kevadeti tulevad emased suudmealale
16ikheinalistest toituma ning thtlasi ka isased lootuses nendega paarituda. Mérgistuspuude
asumine toiduressursside ldheduses {ihtib hiipoteesiga, et margistused paigutatakse
piirkondadesse, kus ressursi kaitsmine on tdhtis (Gosling 1990). Lisaks saab emaseid isendeid

késitleda kui ressurssi, mida on vaja mérgistamisega kaitsta (Gosling 1990).
6.4. Inimtegevus

(Tattoni et al. 2015) uurisid kaameraldksudega pruunkarude maérgistamisaktiivsust ning
thtlasi ka muid kaameraid aktiveerivaid siindmusi. Nad leidsid, et kohtades, kus esines
mootorsdidukite moddumisi, oli pruunkarude jaddvustamisi vdhem, mis viitab, et
mootorsoidukid on pruunkarude jaoks hdiriv faktor vaatamata asjaolule, et karude aktiivne

aeg ei kattu teid kasutavate mootorsdidukite moodumiste aegadega. Tihedalt kasutatavate

20



matkaradade ldheduses jdddvustati palju médda kondivaid inimesi, kuid nendes kohtades ei
taheldatud madalamat pruunkarude maérgistamise taset. See vodis tuleneda sellest, et

pruunkarude aktiivne aeg erineb inimeste matkaradade kasutamise aegadest.

Gohier (2011) uuris Kreekas Via Egnatia kiirtee ddres asuvate elektripostide mérgistamist.
Kiirtee ehitati aastatel 2005-2009 ja see ldbib aastakiimneid pruunkarupopulatsiooni
elupaigaks olnud ala. Uuringus leiti, et poste, mis asusid kiirteele ldhemal, méargistati vihem
vorreldes kiirteest kaugemale jadvate postidega. Kuna kiirteed ddristavad alad on lagedaks

raiutud ja ei paku pruunkarudele katet, siis eelistatakse neid alasid viltida.
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7. Margistamisaktiivsuse sdltuvus soost ja vanusest

7.1. Taiskasvanud isased

Isased pruunkarud margistavad kdikidest teistest S00- ja vanusegruppidest rohkem (Clapham
et al. 2012). Clapham et al. (2012) kohaselt maérgistasid isased rohkem arvestades isaste
esinemissagedusega olenemata sellest kas parasjagu oli jooksuaeg voi mitte. Lamb et al.
(2017) leidsid samuti, et isased isendid méargistasid emastest tunduvalt (2,7 korda) rohkem.

Clapham et al. (2012) leidsid, et tdiskasvanud isaste méargistamise tase piisis korgena pérast
jooksuaja 1oppu ning ei tdheldatud, et méargistuste uurimine emaste poolt oleks suurenenud
jooksuajal. Nad jareldasid neist andmetest, et maérgistamise funktsioon isastel antud
populatsioonis ei ole seotud enda reklaamimisega kaaslase leidmiseks. Kuna emased ei
uurinud maérgistusi jooksuajal rohkem, siis v3ib see tdhendada, et margistamine on suunatud
sama soo esindajatele. See langeb kokku hiipoteesiga, mille kohaselt isased isendid
reklaamivad enda konkurentsivéimet, et kaitsta ressursse, milleks on jooksuaja kontekstis
emased isendid (Clapham et al. 2012). Jooksuajavilisel ajal sdilib samuti sotsiaalne hierarhia
ning sel perioodil liiguvad pruunkarud toiduressursside ldheduses (Clapham et al. 2012).
Seega vdib puude mérgistamine jooksuajavélisel ajal olla seotud fiilisiliste kontaktide
véltimisega (Clapham et al. 2012). Isaste hiidpandade puhul on ndidatud kdrget mérgistamise
taset véljaspool jooksuaega, mis vOib tdhendada samuti, et maérgistamise eesmirk
jooksuajavilisel ajal on seotud dominantsuse kehtestamisega ja enda reklaamimine

paljunemise eesmargil jargmiseks jooksuajaks (Nie et al. 2012).

Lamb et al. (2017) uuringus leiti, et pruunkarude margistamise tase langes markimisvaérselt
parast jooksuaja 16ppu, mis on vastuolus Clapham et al. (2012) uuringu tulemustega. (Lamb et
al. 2017) pakkus vilja, et mirgistamise eesmirk soltub populatsioonitihedusest: suurema
populatsioonitihedusega populatsioonis on margistamise funktsioon hoida iileval seotud
dominantsuse kehtestamisega ja fiilisiliste konfliktide véltimisega ning védiksema
populatsioonitihedusega populatsioonis margistatakse, et ennast vastassugupoolele reklaamida

paaritumise eesmargil.
7.2. Taiskasvanud emased

Clapham et al. (2012) kohaselt mérgistasid tdiskasvanud emased pruunkarud vihem vorreldes
nende esinemissagedusega nii jooksuajal, kui jooksuajavilisel ajal. Vorreldes isastega
margistatakse tunduvalt vdhem olenemata hooajast. Jooksuajal margistatakse eel-
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taiskasvanutega vorreldavalt, kuid jooksuajavilisel ajal margistatakse ka eel-tdiskasvanutest

viahem.

Clapham et al. (2012) jareldas emaste madalast mérgistamistasemest ning sellest, et isased ei
uurinud maérgistusi rohkem kui tikski teine SO0 ja vanuseklass, et mérgistamine emastel ei ole
seotud enda reklaamimisega jooksuajal partneri leidmiseks. Samuti ei leidnud mérke sellest,
et emased pruunkarud margistaksid eesmérgiga ndidata dominantsust teiste emaste iile.
Emased pruunkarud mérgistasid vihem vorreldes nende esinemissagedusega ja vdhem kui

meesisendid olenemata hooajast (Clapham et al. 2012).

Hiidpandade puhul on ndidatud vastupidist - erinevalt isastest margistavad emased suures osas
jooksuajal ning tunduvalt vihem jooksuajavilisel ajal (Nie et al. 2012). Nie et al. (2012)
kohaselt reklaamitakse sellega enda paljunemisstaatust.

7.3. Eel-tidiskasvanud

Clapham et al. (2012) kohaselt mérgistavad eel-tdiskasvanud pruunkarud jooksuajal eeldatust
vihem vorreldes nende esinemissagedusega (Clapham et al. 2012). Jooksuajal margistasid
nad emastega vorreldavalt ja viljaspool jooksuaega emastest rohkem ning vorreldes isastega

margistasid nad vdhem igal hooajal (Clapham et al. 2012).

Clapham et al. (2012) jareldas madalast mérgistamistasemest jooksuajal ning tunduvalt
korgemast mairgistamistasemest jooksuajavilisest ajast, et eel-tdiskasvanud vildivad
jooksuajal enda reklaamimist, kuna sel ajal liiguvad ringi tdiskasvanud isased lootuses leida
kaaslast ning seetottu vdivad eel-tdiskasvanud langeda konkurentsi ohvriks. Eel-tdiskasvanute
oht langeda liigisisese Kkiskluse ohvriks on suurim jooksuajal (Clapham et al. 2012). Eel-
taiskasvanud (eriti need, kes on hiljuti emast eraldunud) on vdrdlemisi norgad indiviidid ja
seetdttu on neile kasulik valida strateegia, mille kohaselt oleks neil ligipdés toiduallikatele aga
samas viltida liigisisest konkurentsi (Clapham et al. 2012). Mirgistamise kontekstis tdhendab
see, et vaatamata viibimisele samades piirkondades tdiskasvanud isenditega, otsustatakse
mitte mérgistada ja maha jdtta signaale, mis suurendavad fiitisiliste konfliktide toendosust

(Clapham et al. 2012).
7.4. Emased koos emast soltuvate poegadega

Clapham et al. (2012) kohaselt viltisid jooksuajal emased vdhem kui iihe aasta vanuste
poegadega tdielikult margistuspuudega radasid. Kiill aga esines jooksuajal maérgistamist ja

maérgistuste uurimist emaste ja aastaste poegade poolt. Viljaspool jooksuaega suurenes
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poegadega emaste pruunkarude mérgistamisetase markimisvaarselt. Sel ajal on poegadega
emaste esinemissagedus koige suurem koikide soo- ja vanuseklasside hulgast ja nad uurisid
margistusi rohkem kui iikski teine S00- ja vanuseklass. Nende mairgistamistase véljaspool

jooksuaega oli vordne tdiskasvanud isastega (Clapham et al. 2012).

Clapham et al. (2012) esitasid hiipoteesi, et poegadega emaste jaoks on keemilise suhtluse tiks
eesmirke infantitsiidi véltimine. Selle kasuks radgib tulemus, et vdhem kui iihe aasta vanuste
poegadega emased véltisid margistuspuudega radasid tdielikult, kuna infantitsiidi oht on
suurim paaritumishooajal (Swenson et al. 2001). Samas on selle hiipoteesiga vastuolus
tulemus, et aastaste poegadega emaste margistamisetase oli vastavuses nende
esinemissagedusega (Clapham et al. 2012). Neid uurimistulemusi ja fakti, et véljaspool
jooksuaega maérgistamisetase tousis vOib selgitada stsenaarium mille puhul jooksuajaks
omandavad poegadega emased védrtuslikke alasid véltiva strateegia, kuna ema nork fiiiisiline
seisund pdrast poegimist ja suurem tdendosus infantitsiidiks suurendab poegade suremust
(Clapham et al. 2012). Piarast jooksuaega muudetakse seda strateegiat ja minnakse
ressursirohketele aladele ning jiidakse sinna jargmiseks aastaks, mil emase fiiiisiline seisund

peaks olema taastunud.

Clapham et al. (2012) kohaselt ei ole soltuvate poegadega emaste markimisaktiivsuse kasv
koos rohke ringiliikumisega viljaspool jooksuaega seotud peamiste olfaktoorse suhtluse
funktsioonidega. Voimalikud variandid on vdimalikult paljude ressursside kasutamine,
poegadele siinnipaiga tutvustamine ning liigisisese konkurentsi viltimine pidevas litkumises
olles. Lisaks pakkusid Clapham et al. (2012) vilja alternatiivsed pdhjendused: arenenud
olfaktoorsete voimete tekkimiseks on pruunkarude jaoks vajalik juba varajases elujidrgus
mirgistamise ning margistuste uurimise ja diskrimineerimise Oppimine. Sotsiaalne
dominantsuse hierarhia toetub isendite opitud voimele eristada indiviide 16hnasignaalide jérgi
(Clapham et al. 2012). Niiteks karupoeg, kes suudab eristada tdiskasvanud meessoost isendi
16hna voib viltida infantitsiidi voi eeltdiskasvanuna véltida liigisisese konkurentsi ohvriks
saamist. Kdige ohutum viis emasel isendil poegade olfaktoorseid signaale tutvustada on neile
tutvustada maérkimisjdlgi jooksuajavilisel ajal. Clapham et al. (2012) jalgimisandmete ja
kaameralindistuste pdhjal on poegade maérgistamist ja méargistuste uurimist tdlgendatud kui

ema jiljendamist, mis viitab sotsiaalsele dppimisele.
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8. Mairgistamiskéitumise erinevused soo ja vanuse loikes

8.1. Téiskasvanute mirgistamiskditumine

Margistuse tegemiseks kulutatav aeg jooksuajal on isaste ja emaste isendite puhul erinev
(Nevin et al. 2014). Taiskasvanud isased pruunkarud kulutavad jooksuajal rohkem aega
maérgisuse tegemiseks, kui tdiskasvanud emased (Nevin et al. 2014). Need tulemused radgivad
hiipoteesi kasuks, mille kohaselt on méirgistamise funktsioon dominantsuse kehtestamiseks
isaste isendite vahel (Nevin et al. 2014). Isaste ning koigi teiste SO0- ja vanusegruppide
margistamisele ja margistuste uurimisele kulutatav aeg ei olene hooajast (Nevin et al. 2014).
Isaste tdiskasvanute maérgistamiskditumine on keerukam koikide soo- ja vanuseklasside
hulgast ldbi molema hooaja (Nevin et al. 2014) (vt joonis 1). Nad kasutavad rohkem
margistamisasendeid ning kordavad samu asendeid teistest S00- ja vanuseklassidest rohkem
(Nevin et al. 2014). Isaste peamisteks maérgistamisasenditeks on kiilje hddrumine, selja
hoorumine ning istumine (Nevin et al. 2014). Teisesteks maérgistusasenditeks isaste puhul

peetakse pea ja rinna hdorumist vastu margistuspuud ning kiitinistamist (Nevin et al. 2014).

Emased isendid mérgistavad harvemini ning kulutavad selleks ka vihem aega ning see vdib
tdhendada, et nende kohasus ei suurene mairgistades (Nevin et al. 2014). Samuti on
tdiskasvanud emaste pruunkarude margistamiskditumine lihtsam vorreldes tdiskasvanud
isastega (Nevin et al. 2014) (vt joonis 1). Nad kasutavad peamiselt samu maérgistamisasendeid
(kiilje ja selja hddorumine ning istumine), kuid ei kasuta teiseseid asendeid ega korda samu

asendeid.
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Joonis 1 Markovi ahela diagramm tdiskasvanud isaste pruunkarude mdrgistamisasenditest ja -jdrjestustest jooksuajal ja
jooksuajavdlisel ajal ning tdiskasvanud emaste mdrgistamisasenditest ja -jdrjestustest jooksuajavdlisel ajal. See nditab koige
suurema toendosusega toimuvaid tileminekuid iihest asendist teise. N = koikide iileminekute koguarv (Nevin et al. 2014).

8.2. Eel-tdiskasvanute margistamiskaitumine

Eel-tdiskasvanud pruunkarud kasutavad koige lihtsamat mérgistamiskditumist vorreldes
koikide teiste vanuseklassidega (Nevin et al. 2014) (vt joonis 2). Nende maérgistamine on
lihtsam isegi voOrreldes nooremas eas poegadega. Eel-tdiskasvanute jaoks on peamisteks
margistamisasenditeks selja hodrumine ning istumine. Poegadel esinevad sekundaarsete
mérgistamisasendite hulgas pea ja rinna hodrumine, mis kaovad iseseisvudes ja pere juurest

eemaldudes eel-tdiskasvanuikka joudes mérgistamiserepertuaarist.
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8.3. Poegade mirgistamiskditumine

Poegadel tekib maérgistamiskditumine ajaga ning muutub aina keerulisemaks kuni
iseseisvumiseni (Nevin et al. 2014) (vt joonis 2). Poegade peamiste méargistamisasendite hulka
kuuluvad pea ja rinna hodrumine, mis tdiskasvanute puhul kuuluvad teiseste
margistamisasendite hulka. Poegade margistamiskditumine soltub nende vanusest ning ema
mairgistuskditumisest. Suur erinevus maérgistamises tuleb vélja, kui eraldada vihem kui
aastased pojad vanematest poegadest. Olenemata emast on vanemate poegade
margistamistdendosus suurem vorreldes vihem kui aastaste poegadega. Viahem kui aastased
pojad imiteerisid ema kéitumist rohkem ning vanemad pojad kasutasid suurema tdendosusega
emast erinevaid margistamisasendeid. Poegade mirgistamise eesmirk ei ole teada, kuid ema
imiteerimine ja margistamiskditumise areng aja jooksul voib tdhendada sotsiaalse Oppimise

esinemist.
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summa (Nevin et al. 2014).
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9. Arutelu

Pruunkarude maérgistamiste uurimisest on tekkinud mitu hiipoteesi, mis vajavad testimist
erinevates populatsioonides. Esimene neist on hiipotees, mille kohaselt sdltub pruunkarude
maérgistamise funktsioon populatsioonitihedusest — suurema tihedusega populatsioonides on
I6hnamaérgistamine suunatud rohkem dominantsuse kehtestamisele, kuna konkurendid ja
potentsiaalsed paarilised asuvad vordlemisi lihedal ning seetdttu on enese reklaamimine
paarilise leidmiseks sellises populatsioonis tagaplaanil. Vastupidiselt peavad isendid véiksema
tihedusega populatsioonides mairgistama kaaslase leidmise eesmérgil, kuna vastassoo
esindajatega kokkupuutumine on vihem tdenédoline. Hiipoteesi piistitamiseni jouti Lamb et al.
(2017) Briti Columbias 1abi viidud uuringus, mis oli iiles ehitatud vastusena (Clapham et al.
2012) uuringule Glendale Cove-s. Selle hiipoteesi kinnitamiseks on vajalik uurimuste 1abi
viimine erinevate tihedusega populatsioonides, kasutades geneetilisi uuringuid isendite
identiteedi ja soo tuvastamiseks ning kaameraldkse, et jdlgida maérgistamist soo- ja
vanuseklassiti. Samuti on vastanduvaid andmeid saadud mérgistuspuude valikut mojutavate
tegurite osas, eriti hiipoteesi osas, mis véidab, et pruunkarud valivad puid liigispetsiifiliselt.
Mitmed uuringud viitavad, et pruunkarud eelistavad okaspuid mérgistuspuudena, kuid need
uuringud on peamiselt 1dbi viidud véikese arvu puuliikidega metsades ja seetdttu vajab ka
selle hiipoteesi kinnitamine rohkemate puuliikidega elualadega populatsioonides (Sato et al.

2014). See annaks pruunkarude méargistuspuude valikust terviklikuma pildi.

Kvalitatiivsete uuringute seas on leitud, et pruunkarudel eksisteerib anaalndidrme eritis, mida
voidakse margistamiseks kasutada ning mille pdhjal voib olla voimalik isendi sugu miirata
(Rosell et al. 2011). Samuti leiti pruunkarude képpadest erinevaid keemilisi signaale eritavad
nddrmed, mille eritiste seas esinesid imetajatel levinud keemilise suhtluse tihendeid ning ka
soospetsiifilisi ithendeid (Sergiel et al. 2017). See tidhendab, et ka nende pdhjal voib olla
voimalik  sugu  mdiédrata.  Lohnasid  tuvastatakse  oflaktoorsetes  siisteemides:
vomeronasaalorgan, Gruenebergi ganglion ja teistes vdiksemates struktuurides (Ferrero ja
Liberles 2010). Nende siisteemide funktsioon ei ole tdielikult teada ning seetdttu on ka
véiheteada, kuidas imetajad 16hnasignaalid kasulikuks informatsiooniks nagu identiteet, sugu,
sotsiaalne staatus ning vanus, lahti kodeerivad. Seega on vaja tdiendavaid uuringuid
olfaktoorsete struktuuride histoloogias ning keemilisi analiilise mdirgistamise signaalide

uurimiseks, et teada saada olfaktoorse suhtluse tdielik funktsioon.
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Isendite identiteeti on rajakaameratega hetkel keeruline méédrata, kuid esimesi samme on
astutud arvutitega karude identiteedi méadramiseks (Internet 1). Vdimalus suurema
toendosusega pruunkarude identiteedi méadramiseks koos margistuspuude seiramisega
rajakaameratega annaks hea véimaluse populatsiooni kohta dppimiseks. Identiteedi sidumine
isendite margistamissalvestustega aitaks mitteinvasiivsete meetoditega kindlaks teha
pruunkarude liitkumised ning liikumiste voimalikud pdhjused. Teades maérgistamiste ja
maérgistuste uurimise aegu, kohti ja mérgistajate identiteeti, oleks vdimalik koostada isendite
liilkumise kaardid ajas - need andmed voivad pakkuda infot pruunkarude kodupiirkondade ja
sotsiaalse struktuuri kohta. Isendite liikumiskaartide vordlemise pohjal saaks hinnata isendite
lilkumiste otsustamise protsessi olenevalt sellest, kelle kodupiirkondades ringi liigutakse,
milliseid alasid ja ressursse vélditakse ning milliseid mitte. Néiteks on teada pruunkaru
identiteet ja tema kodupiirkond véirtusliku toiduressursiga, ning et antud isend on
mirgistanud kodupiirkonnas asuvaid puid. Hiljem on salvestatud video teisest isendist, kes
neid margistusi uurides otsustab eelnevalt mainitud isendi kodupiirkonda mitte siseneda voi
seda maérgistuspuud mitte margistada. Sellisest teoreetilisest situatsioonist saaks teada, et
esimene isend on dominantsem teisest isendist ning teise isendi jaoks kaalub oht esimese
isendiga kokku sattumiseks iile vdimalike toiduressursside tarbimise. Piisavalt suure arvu
salvestuste puhul saaks koik salvestatud isendid paigutada hierarhiaskaalale, et tekitada
tervikpilt populatsiooni dominantsushierarhiast.

Pruunkarude keemilist suhtlust ei ole vabas looduses palju uuritud, kuna sellistel uuringutel
esineb mitmeid takistusi. Kuna pruunkarude kodupiirkonnad ja elualad on suured, on
keeruline vaatlusandmete pdhjal mirgistamise funktsioonide kohta jdreldusi teha ja seega on
kvantitatiivsete uuringute ldabi viimiseks moddapdidsmatu vajadus kasutada kaameralOkse.
Mirgistamise funktsioonide vilja selgitamiseks on vajalik teada isendite sugu, vanust ja
identiteeti ning kaamerad voimaldavad koiki neid médrata. Kiill aga ei saa seda teha viga
suure tdpsusega, kuna kaameratesse jdddvustatud isenditel ei pruugi olla véljapaistvaid
tunnuseid identiteedi méadramiseks ning nad ei pruugi oma suguelundeid kaameratesse
eksponeerida. Isendite kehasuuruse hindamine on vajalik vanuse médramiseks ning see voib
aidata ka soo middramisega, kuid ka seda on videote pohjal keeruline teha kui puuduvad
vordlused. Tattoni et al. (2015) 14bi viidud uuringus suudeti kaameraloksude jaddvustuste
poOhjal médrata isendite soo- ja vanuseklass 59% juhtudest. Preston Taylor et al. (2015)
suutsid baribalidel 14bi viidud uuringus tuvastada sugu 51% karudest. Mdlemas uuringus

esines ka kaamerate varastamisi ning torkumisi. Preston Taylor et al. (2015) uuringus ei
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aktiveerunud kaamerad alati digeaegselt ning margistuskonnakuga puudele 1dhenemine ei
jaanud iga kord peale. Seega kaameraldksudega kogutud andmed ei ole tdielikud. Geneetilisi
uuringuid on kasutatud isendite soo méddramiseks, ning see lahendab osaliselt kaameraldksude
kasutamise puudujdadgid (Lamb et al. 2017). Geneetilised uurimused pohinevad
margistuspuudelt kogutud karvaproovidele ning seetdttu ei ole need proovid populatsiooni
esindavad — isased pruunkarud margistavad emastest markimisvéarselt rohkem (Clapham et
al. 2012; Nevin et al. 2014; Lamb et al. 2017). Lisaks on karvade kogumise meetodid
geneetiliste uuringute kitsaskoht. Karude hddrumine ei pruugi puudele jétta karvaproove —
koos puude timber keritud okastraadiga, mis suurendab proovi kvaliteeti, on proovi saamise
toendosus 50.8% = 16.7. Samuti on mérgistamisintensiivsuse uurimiseks vaja andmeid karude
ildise esinemissageduse kohta mérgistuspuude ldheduses, et teada saada maérgistamise
toimumise tdendosused. Selleks kasutatakse eraldi 10kse karvade kogumiseks, mille
efektiivsused varieeruvad aga jaavad iildjuhul alla méargistuspuudelt proovide saamisele, kuna
margistamine on kaasa siindinud instinktiivne kditumine, samas kui muud 15ksud peavad
sisaldama atraktante ja onnestunult eraldama karvaproovi (Berezowska-Cnota et al. 2017).
Parimad 15ksud esinemissageduse saamiseks vdivad saavutada hddrumisega lahedase
efektiivsuse (Berezowska-Cnota et al. 2017). Margistamiskditumise uurimise protsessides on
suur potentsiaal teha edusamme. Berezowska-Cnota et al. (2017) mainisid, et nende
labiviidud uuring oli esimene, mis uuris erinevate karvakogumisldksude efektiivsust, mis
tahendab, et tulevikus on oodata uurimusi, mis kasutavad optimaalsemaid meetodeid ning
tanu millele saadakse terviklikumate andmete pdhjal teha ka veenvamaid jéreldusi. Samuti on
lootust, et antud uuring annab hoogu uute meectodite vilja arendamiseks ning sarnaste
uurimuste 1dbi viimiseks tulevikus. Samuti esineb suur potentsiaal kaameraloksudega
jaddvustatud piltide ja videote analiiiisimisel arvutite abiga. Uks sellistest projektidest on
BearID Project (Internet 1), mis on avatud ldhtekoodiga tarkvaraprojekt ja mille eesmérk on
piltide pohjal tuvastada karude identiteet. Sellistel tehnoloogial pdhinevatel tooriistadel on
vOoimalus aidata vidheste ressurssidega uurimustel saada tdpsemaid tulemusi ning teha

ulatuslikumaid jareldusi.

31



Kokkuvote

Pruunkarude suurte kodupiirkondade ja solitaarsuse tottu toetuvad nad liigisiseseks suhtluseks
olfaktoorsetele signaalidele. Mérgistamiskditumine voimaldab karudel leida paaritumiseks
kaaslasi ning tihtlasi ka dominantsushierarhia moodustamist, mis aitab véltida isendite
vahelisi potentsiaalselt  agressiivseid  konflikte.  Lohnasignaalid  paigutatakse
margistuspuudele, mida kasutatakse korduvalt 14dbi aastate ja mille valiku osas ollakse
selektiivsed — valitakse puid, mis asuvad liigikaaslaste poolt rohkelt kasutatavatele radadele.
Samuti eelistatakse suurema limbermodduga puid ning okaspuid, mille eritatav vaik aitab

pikendada 16hnasignaali kestvust.

Puid margistatakse mitmel erineval viisil, millest peamine on kahel jalal seistes selja
hdorumine vastu puud. Esineb ka istudes selja hodrumist ning ka teiste kehaosade, nagu pea,
rinna ja kiilje hdorumist. Samuti on pruunkarudele omane mérgistamiskdnnak, mille puhul
surutakse jalgu eesolevatesse korduvalt kasutatavatesse jalgedesse ning millega jaetakse maha

keemiline signaal, mis tuleneb képpades asuvatest higi- ja rasundarmetest.

Mirgistamiskditumise intensiivsus soltub mitmest faktorist. Mitmel puhul on ndidatud, et
mérgistamine on suurem jooksuajal, mis viitab sellele, et mairgistamisel on oma osa
paljunemiskiitumises. Vééirtuslike toiduallikate ldheduses, kus populatsioonitihedus on
suurem, on ndidatud teistsugust margistamise mustrit - mérgistamise intensiivsus ei lange
pédrast jooksuaja 10ppu, mis tdhendab, et sellises populatsioonis on maérgistamise funktsioon
vdhemal médral seotud  paljunemisega ning rohkem dominantsuse kehtestamisega.
Margistamise funktsioon voib seega varieeruda erinevate tunnustega populatsioonides. Selle
hiipoteesi kinnitamiseks on vajalik uuringuid ldbi viia erinevate populatsioonitihedusega

populatsioonides.

Mirgistamiskditumine ja -intensiivsus soltub suuresti soost ja vanusest. Margistamine on
tugevalt isaste poole Kkallutatud — tdiskasvanud isased maérgistavad teistest SOO0- ja
vanuseklassidest rohkem nii jooksuajal kui jooksuajavilisel ajal. Samuti kestab nende
mirgistamine koige kauem ning kasutatakse rohkem mairgistamisasendeid. Isaste
margistamise eesmirk voib olla seotud soo-sisese konkurentsiga, mille puhul kaitstakse
védrtuslikke ressursse ja ka emaseid isendeid teiste isaste eest. Poegade mirgistamise kohta
on nididatud, et imiteeritakse ema kéitumist ning see voib olla seotud sotsiaalse dppimisega.
Pere juurest lahkudes ja eeltdiskasvanuks saades muutub mérgistuskditumine lihtsamaks -

kasutatakse vdhem erinevaid asendeid vorreldes poegadega. Poegadega emased véldivad
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jooksuajal maérgistamist ning margistuspuude ldheduses liitkumist, kuna pruunkarude seas
esineb SSI-d, mis esineb peamiselt jooksuajal. Eeltdiskasvanud maérgistavad jooksuajal
tunduvalt vihem ning nemad vdivad samuti sattuda tdiskasvanud isaste agressiooni ohvriks.

Seega vodivad poegadega emased ja eeltdiskasvanud 1ohnamirgistusi dra kasutades véltida
kokkupuuteid isastega.
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Summary

Brown bears have to rely on olfactory signals for inter-species communication since they are
solitary and non-territorial. Scent marking creates breeding opportunities and establishes
dominance hierarchies within the population in order to prevent potentially costly encounters
with conspecifics. Trees are the main marking objects of brown bears and they can be used
through multiple years and even generations. Bears are selective in their use of trees — they
mainly use trees that have larger diameters and are close to frequently used trails. Also it has
been shown that bears prefer coniferous trees because their resin increases the longevity of

scent marks.

Different marking postures are used by brown bears but the main posture is bipedal back
rubbing. Other postures include head, chest or side rubbing and back rubbing while sitting.
Brown bears also use pedal marking when approaching marking trees — they stomp their legs
in existing marks with a rigid walk in order to deposit scent marks from sweat and sebaceous

glands in their feet.

Marking activity of brown bears is dependent on multiple factors. Increased marking activity
has been shown in breeding season, which means marking is associated to bears’ breeding
strategy. In populations with concentrated food sources that have high population density
marking pattern is different — marking activity stays high after the breeding season, which
means in a population like that the function of marking is less about creating breeding
opportunities and more about maintaining dominance hierarchies. Thus the function of scent
marking can vary in different populations. Further studies in different population densities are

needed to test this hypothesis.

Marking activity and intensity of brown bear individuals is dependent on their age and sex.
Scent marking is male biased — adult males mark more than any other age-sex class in
breeding season and outside of breeding season. They spend more time marking and use more
marking postures. The function of marking among males seems to be inter-sexual
communication of dominance to protect valuable resources like food and females from
competitors. It has been shown that brown bear cubs imitate their mothers and this can be
related to social learning. After leaving their families marking of subadults become simpler
than observed in cubs. Females with young avoid scent marking and moving close to marking
objects in breeding season to avoid sexually selected infanticide, since it occurs mainly at that

time. Subadults can also be at risk of aggression from adult males and they avoid marking in
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breeding season. Therefore females with young and subadults potentially investigate scent

marks in order to avoid adult males.
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Tanuavaldus

Sooviksin tdnada juhendajat Egle Tammelehte sujuva koostdo ja suurepérase 16putod teema

pakkumise eest.
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