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morfoloski razli¢itim gametama, a time i samim konceptom spolova i inherentnim razlikama
medu njima. Razlike u reproduktivnom uspjehu spolova povod su seksualnom konfliktu zbog
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1. Uvod

Charles Darwin se u jednom od svojih pisama pozalio kako mu prizor pera u paunovu
repu, kada god ga pogleda, izaziva mu¢ninu (Darwin Correspondence Project 2024). Naime,
Darwin svojom revolucionarnom teorijom prirodne selekcije nije mogao objasniti ne neutralna,
vec¢ Cesto 1 pogubna sekundarna spolna obiljezja. Iako se Darwin mucnine rijesio postavljanjem
teorije o seksualnoj selekciji, paunovo pero, epitom za ekstravagantna sekundarna spolna
obiljezja, problem je predstavljao i nadolaze¢im generacijama znanstvenika. Za fitnes, iz
perspektive prirodne selekcije, pogubna sekundarna spolna obiljezja mogu biti favorizirana
seksualnom selekcijom ukoliko povecavaju reproduktivni uspjeh jedinke (Persons i Currie
2019). Medutim, postanak i opstanak sekundarnih spolnih obiljezja te njihov razvoj na
molekularnoj razini samo su neki od jos tek dijelom objasnjenih problema Darwinove seksualne
selekcije.

Za potpuno razumijevanje koevolucije medu spolovima potrebno je razumjeti evoluciju
spola. Nastankom anizogamnih tj. morfoloski razli¢itih gameta nastali su muski i1 Zenski spol.
Morfoloski razli¢ite gamete su rezultirale 1 inherentnim razlikama medu spolovima. Razlike u
energetskim doprinosima za potomstvo, reproduktivnim kapacitetima i reproduktivnim
strategijama proZimaju spolove (Lehtonen 2017) te su kao takve izvor sukoba interesa. Sukob
evolucijskih interesa medu spolovima, nazvan seksualni konflikt, predstavlja ishodisni pritisak
za evoluciju razli¢itih prilagodbi medu spolovima (Parker 2006). Prilagodbe nastale kao
odgovor na pritiske seksualnog konflikta spolovima olakSavaju pristup gametama, ali ne nuzno
1 drugim resursima, te se stoga pripisuju seksualnoj selekciji (Shuker i Kvarnemo 2021). Pod
utjecajem seksualne selekcije su se tako ispoljile brojne prilagodbe medu spolovima, od Sarenog
perja (a mozda i perja opcenito) pa sve do velikih testisa i spiralnih vagina. Medutim, nijedna
prilagodba nije neutralna za drugi spol; nepromisljeno oplodivanje jajnih stanica Zenke
uskracuje za odabir dobrog partnera, a otpor parenju muzjake uskracuje za potomstvo.
Evolucija svake prilagodbe stoga predstavlja novi evolucijski pritisak za ispoljavanje
protuprilagodbe u drugom spolu (Arnqvist i Rowe 2002). Navedena neprekidna dinamika
prilagodbi 1 protuprilagodbi predstavlja upravo evolucijsku utrku u naoruzanju medu

spolovima.



2. Anizogamija: Preduvjet spolu

Bioloska definicija spola usko je vezana uz anizogamiju, oblik spolnog razmnozavanja u
kojem dolazi do stapanja morfoloski razli¢itih gameta. Muski spol je definiran kao spol koji
proizvodi malene, pokretne gamete, a zenski spol kao spol koji proizvodi velike, nepokretne
gamete. S obzirom da bez anizogamije ne bi bilo spola, a bez spola ni seksualne selekcije,
anizogamija je temelj seksualnoj selekciji (Togashi 1 Cox 2011). Seksualna kaskada je termin
koji opisuje evoluciju seksualne strategije, a zapocCinje evolucijom rekombinacije i singamije
(Parker 2014). Iduca tranzicija je upravo anizogamija (Parker 2021), izvor inherentnih razlika
medu spolovima, a time i seksualne selekcije.

2.1 Evolucija anizogamije

Evolucijski pritisci i mehanizmi koji su doveli do razvoja i odrZanja anizogamije nisu u
potpunosti poznati jer pojava anizogamije nije zabiljeZena u fosilima (Lehtonen i Parker 2014).
Teorije o evoluciji anizogamije stoga se uvelike oslanjaju na matemati¢ke modele. Jedna od
danas najprihvacenijih teorija je tzv. ,,PBS* (nazvana prema inicijalima autora), koju su 1972.
godine predlozili Parker i suradnici (Lehtonen 2021). Parker i suradnici (1972) ,,PBS* teoriju
razvijaju iz nekoliko pretpostavki. Ishodisnu populaciju u kojoj se razvila anizogamija Cinili su
morski izogamni organizmi koji su gamete s razli¢itim tipovima parenja (od eng. mating type)
otpustali u okoliS. Do vanjske oplodnje je potom dolazilo stapanjem gameta nakon nasumi¢nih
sudara (Lehtonen 1 Parker 2014). Nadalje, teorija pretpostavlja i da sve reproduktivno zrele
jedinke na raspolaganju imaju sli¢nu, ograni¢enu koli¢inu energije koju mogu uloziti u
stvaranje gameta. Stvaranje veceg broja gameta stoga nuZno rezultira i smanjenjem njihove
veli¢ine. Konac¢no, pretpostavlja se i da je fitnes zigote proporcionalan njenoj veli¢ini; $to je
veca zigota, veci joj je 1 fitnes. Razmisljanja o evoluciji anizogamije u okviru ,,PBS* teorije
nastavljaju se s razmatranjem selektivnih pritisaka, konkretno brojnosti gameta 1 fitnesa zigote,
koji su utjecali na veli¢inu gameta. S obzirom da brojnost gameta i fitnes zigote usmjeravaju
promjenu veli¢ine gameta u dvije krajnosti, Parker 1 suradnici pretpostavljaju da selektivnu
prednost istovremeno imaju jedinke koje stvaraju maksimalan broj manjih gameta, ali 1 jedinke
koje stvaraju manje vecih gameta. Stvaranje maksimalnog broja manjih gameta povecava
vjerojatnost sudara gameta i uspjeSne oplodnje. Stvaranje veéih gameta, s druge strane,
povecava vjerojatnost prezivljavanja zigote opskrbljivanjem zigote s viSe energije.

Navedene pretpostavke ne objasnjavaju rasirenost anizogamije i postojanje tocno dva
spola; spolno razmnoZavanje je moguce i u brojnim drugim oblicima (Lessells 1 sur. 2009).

Ipak, te pretpostavke su vazan temelj u izgradnji matematickih modela koji bi potencijalno dali



uvid u mehanizme nastanka i odrzanja anizogamije. Brojni matematic¢ki modeli (Lessells i sur.
2009; Parker i sur. 1972) navode disruptivnu selekciju te gametnu limitiranost i gametni sukob
kao vazne evolucijske mehanizme u nastanku anizogamije. Do gametne limitiranosti dolazi
ukoliko nema dovoljno gameta jednog tipa parenja za oplodnju gameta drugog tipa parenja
zbog Cega gamete u suvisku odumiru (MacDiarmid i Butler IV 1999). S obzirom da odumiranje
gameta u ishodis$noj izogamnoj populaciji predstavlja znacajne energetske gubitke, Kalmus
(1932) je ponudio gametnu limitiranost kao prvi evolucijski mehanizam koji objasnjava
evoluciju anizogamije. lako je izvorna Kalmusova ideja danas odbacena zbog pretpostavke da
selekcija djeluje na populaciju, a ne jedinku, dorade njegove ideje i dalje predstavljaju vazne
hipoteze (Lehtonen i Parker 2014). SredisSnji evolucijski pritisak kojeg gametna limitiranost
razmatra je povecanje ukupne stope fuzije gameta. Evolucija anizogamije tada povecava stopu
fuzije gameta; velik broj malih, pokretnih gameta povecava vjerojatnost da ¢e barem jedna
fuzionirati s velikom, manje pokretnom gametom ¢ime se smanjuje i broj neoplodenih velikih
gameta koje bi u suprotnom odumrle. S druge strane, do gametnog sukoba dolazi ukoliko se
gamete istog tipa parenja, ali razlicitih jedinki, natjeCu za oplodnju iste gamete drugog tipa
parenja (Wigby 1 Chapman 2004). VaZnost gametnog sukoba predstavljaju Parker i suradnici
(1972) koji su naglasak s reproduktivne uspjesnosti populacije prebacili na reproduktivni uspjeh
jedinki. Jedinke koje stvaraju vece gamete, tzv. ,,proto-zenke®, opskrbljuju buduée potomstvo
s viSe energije, a jedinke koje stvaraju manje gamete u ve¢em broju, tzv. ,,proto-muzjaci, cesce
fuzioniraju s ve¢im gametama.

Vaznost 1 gametne limitiranosti 1 gametnog sukoba u evoluciji anizogamije je
potkrijepljena matematickim modelima (Bulmer i1 Parker 2022; Cox 1 Sethian 1984; Lehtonen
1 Kokko 2011; Parker i sur. 1972), no razli¢iti modeli njihov doprinos evoluciji anizogamije
razmatraju u ovisnosti o okoliSnim uvjetima. Djelovanje oba mehanizma ima isti rezultat; velika
energetska ulaganja u gamete jednog ,,proto-spola®u drugom ,,proto-spolu‘ dovodi do stvaranja
veceg broja manjih gameta, odnosno anizogamije (Lehtonen i Parker 2014). Ekoloski uvjeti su
zapravo parametri koji odreduju koji ¢e mehanizam u odredenoj populaciji imati veci utjecaj
na evoluciju anizogamije. Tako je, na primjer, pokazano da u ve¢im populacijama, gdje je
kompeticija za velike gamete veca, vazniju ulogu ima gametni sukob. S druge strane, u manjim
populacijama, gdje nema kompeticije za velike gamete, vazniju ulogu ima gametna limitiranost
(Lehtonen 1 Parker 2014). Iako su na prvi pogled gametna limitiranost i gametni sukob razli¢ita
objasnjenja evolucije anizogamije, oba mehanizma je moguée razmatrati kao isti evolucijski
proces, individualnu selekciju za povecanjem reproduktivnog uspjeha, ali promatran iz

razliCitih perspektiva (Lehtonen i Kokko 2011). Posljedica gametnog sukoba i gametne



limitiranosti je disruptivna selekcija, a potom i anizogamija. Disruptivna selekcija objasnjava
fenomen to¢no dva spola (Parker i sur. 1972). U populaciji s brojnim ,,proto-spolovima“ jedinke
koje ne stvaraju ili vrlo malene ili vrlo velike gamete imaju smanjen reproduktivni uspjeh.
Gamete veli¢ina izmedu grani¢nih vrijednosti ili nisu dovoljno brojne ili energetski ne
doprinose dovoljno zigoti. Prema tome, s vremenom ¢e u populaciji opstati samo jedinke koje
proizvode gamete grani¢nih veli¢ina (Togashi i Cox 2011).

2.2 Posljedice anizogamije

Pojava spolova tj. asimetrija medu gametama nije jedina posljedica anizogamije.
Asimetrije u morfologijama, reproduktivnim kapacitetima i reproduktivnim strategijama medu
spolovima su takoder posljedice anizogamije (Lehtonen 2017). Asimetri¢nosti medu spolovima
dovode do sukoba interesa; iako je jedinkama oba spola cilj seksualno razmnoZavanje i
stvaranje vijabilnog potomstva, ostvarenje cilja uz minimalna ulaganja i maksimalnu uspjesnost
spolovi ne postizu na isti nac¢in (Hosken i sur 2019).

Jedinke oba spola imaju ograni¢enu mogucénost stvaranja potomstva, bilo vremenski,
energetski ili iz drugih razloga (Jones 1 Ratterman 2009). Ipak, jedinke Zenskog spola dodatno
ograni¢ava manji broj gameta koje mogu stvoriti. Razlika u brojnosti gameta stoga uzrokuje i
razlike u seksualnim strategijama te ponasanjima spolova. Drugim rije¢ima, razlika u brojnosti
gameta stvara spolne uloge (Scharer i sur. 2012). Cest stereotip o spolnim ulogama je da su
jedinke muskog spola sklonije promiskuitetu te manje sklone roditeljskim ulaganjima i
izbirljivosti prema partnerima nego jedinke Zenskog spola. Iako daleko od apsolutne istine,
navedeni stereotip se ipak Cesto ispoljava u zivom svijetu. Promiskuitetnost 1 roditeljsko
ulaganje su seksualne strategije koje se Cesto objaSnjavaju brojnoS¢u gameta (Lehtonen 2017).

Razlike u promiskuitetu medu spolovima razmatrao je Bateman (1948). Bateman je na
temelju razmnoZavanja vinskih musica grafi¢ki prikazao ovisnost brojnosti potomstva o broju
inseminacija (Slika 1). Batemanov graficki prikaz, danas poznat kao Batemanov gradijent,
sugerira da jedinke muskog spola mogu znacajno povecati svoj reproduktivni uspjeh parenjem
s viSe partnera i stvaranjem brojnijeg potomstva. Reproduktivni uspjeh jedinki Zenskog spola
se, s druge strane, znaCajno manje mijenja nakon parenja s odredenim brojem partnera.
Batemanov gradijent stoga, barem teoretski, objaSnjenje pronalazi u anizogamiji; jedinke
muskog spola proizvode veci broj gameta od jedinki Zenskog spola zbog ¢ega se mogu cesce

pariti i imati vece potomstvo.
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Slika 1: Batemanov gradijent. Reproduktivne uspjehe
moguce je opisati linearnim funkcijama koje za muzjake
jasno sugeriraju da svaka dodatna inseminacija rezultira
veéim brojem potomaka. Zenke svoj reproduktivni uspjeh,

operativni omjer spolova predvida i s druge strane, u znacajno manjoj mjeri mogu povecati
dodatnim inseminacijama.

spola (Rios Moura i Peixoto 2013).

Osim intraspolnog konflikta,

suprotnom spolu (Janicke i Morrow 2018). Operativni omjer spolova u obzir uzima i roditeljska
ulaganja; spol koji reproduktivni uspjeh povecava brigom za potomstvo svoje resurse ulaze u
opstanak postojeeg potomstva, a ne u potragu za novim seksualnim partnerima. Iako
povezanost anizogamije i roditeljskih ulaganja nije u potpunosti razjasnjena, Lehtonen i Kokko
u svom radu (2011) predstavljaju zanimljivu misao predvodenu neizvjesnos¢u o€instva (od eng.
paternity uncertainty). Prema njima, jedinke muskog spola rjede ulaZzu u potomstvo jer stvaraju
velik broj mikrogameta od kojih brojne nece fuzionirati s makrogametom. Sudbina svake
mikrogamete je neizvjesna 1 stoga veca ulaganja u gamete, od kojih ¢e brojne odumrijeti, ili
potomstvo, ¢ije o¢instvo nije sasvim sigurno, predstavljaju prevelik rizik.

Anizogamija je, dakle, odigrala vaznu ulogu u uspostavi spolnih uloga za brojne, ali ne
1 apsolutno sve vrste. Vrste u kojima se, na primjer, o¢evi brinu za potomstvo, a majke traze
nove seksualne partnere ukazuju na to da anizogamija nije apsolutni uzrok spolnim ulogama.
Spolne uloge nisu odredene spolom, ve¢ relativnim energetskim ulaganjima odredenog spola u
reproduktivni uspjeh (Arnqvist i Rowe 2005). Okoli$ni ¢imbenici koji odreduju ulaganja
spolova, objedinjeni u Batemanovom gradijentu i operativnom omjeru spolova, stoga igraju
vaznu ulogu u usmjeravanju seksualne selekcije i rasplitanju seksualnog konflikta (Plesnar-

Bielak i Lukasiewicz 2021).



3. Seksualni konflikt

Seksualni konflikt je neizbjezan prilikom spolnog razmnozavanja jer do konflikta dolazi
iz nebrojeno razloga; od potrage i odabira partnera, preko nacina parenja pa sve do broja
potomaka i roditeljske brige. Prema tome, seksualni konflikt je ¢esto definiran kao konflikt
medu jedinkama razli¢itog spola uzrokovan razli¢itim evolucijskim interesima (Parker 2006).
Seksualni konflikt se moze razmatrati i kao selektivni pritisak, potencijal za ispoljavanje
prilagodbi koje bi jednom spolu dale prednost u razmnozavanju nad drugim spolom (Parker
2006). Seksualni konflikt se razrjeSuje seksualnom selekcijom, a ukoliko se ne rijesi,
posredovanjem seksualne selekcije se moze promijeniti njegov intenzitet. Seksualna selekcija
predstavlja aspekt prirodne selekcije koji se odnosi na promjene uzrokovane razlikama medu
jedinkama u uspjesnosti u sukobu za pristup gametama i fertilizaciji (Shuker 1 Kvarnemo 2021).
Seksualni konflikt nije ograni¢en na razlike u fenotipu i ponasanju jedinki razliitog spola;
svoje ishodiSte ima na razini gena. Iz geneticke perspektive, seksualni konflikt je moguce
definirati kao razlike u optimalnim razinama ekspresije gena medu spolovima zbog razli¢itih
selektivnih pritisaka (Schenkel 1 sur. 2018). Dva osnovna oblika seksualnog konflikta na razini
gena su seksualni konflikt unutar (od eng. intralocus) i izmedu genskih lokusa (od eng.
interlocus).

3.1 Seksualni konflikt unutar genskog lokusa

Do konflikta unutar lokusa dolazi ukoliko je optimum ekspresije gena razli¢it medu
spolovima (Arnqvist i Rowe 2005 ; Van Doorn 2009). Jedno od fenotipskih obiljezja koje Cesto
ima razli¢it optimum medu spolovima je veli¢ina tijela. Na primjer, veli¢ina tijela kukaca ¢esto
je ogranic¢ena predatorima; veéi kukei su pod veéim rizikom od napada predatora (Svensson i
sur. 2023). Medutim, 1 plodnost Zenki kukaca, ali ne 1 muZjaka, je proporcionalna veliini tijela.
Zenke kukaca su stoga obi¢no veée od muZjaka jer je stvaranje spermija manje ovisno veli¢ini
tijela (Shykoff 2003). S obzirom da oba spola, barem dijelom, imaju istu gensku arhitekturu, ni
jedan spol nije u moguénosti posti¢i optimalnu razinu ekspresije gena; pomak ekspresije prema
optimumu jednog spola snizava fitnes drugog (Cox 1 Calsbeek 2009). Konflikt unutar lokusa se
rjeSava manipulacijom genske arhitekture, npr. duplikacijom ili spolnim vezanjem, te spolno-
specificnom regulacijom ekspresije gena (Schenkel i sur. 2018).

Spolno-specifi¢na regulacija ekspresije gena se odvija na razini transkripcije, ali i u
procesima posttranskripcijske obrade genskog transkripta (Pennell i Morrow 2013). Regulacija
na razini transkripcije se Cesto zasniva na spolno-specificnim hormonima (Shykoff 2003).

Hormoni mogu pokrenuti signalnu kaskadu koja dovodi do inicijacije ili inhibicije transkripcije



odredenog gena. Takoder, genska ekspresija se moze regulirati i prilikom prekrajanja
transkripta. McIntyre 1 suradnici (2006) su tako pokazali da i do 22% gena vinske musSice
(Drosophila melanogaster) koji stvaraju razlicite transkripte pokazuju spolno-specificne nacine
prekrajanja eksona.

I duplikacija gena je vazan mehanizam rasplitanja seksualnog konflikta unutar lokusa
(Gallach i Betran 2011). Nastanak paralognih gena olakSava razrjeSenje konflikta jer
omogucava zadrzavanje gena u oba spola, a pritom dopustaju¢i njihovu evoluciju prema
optimumu (Schenkel i sur. 2018). Nastali paralozi potom mogu postati eksprimirani u jednom
spolu, ne samo regulacijom njihove transkripcije i posttranskripcijske obrade, veé i promjenom
polozaja u genomu. Gen tako moze postati dio spolnog kromosoma ili biti u blizini gena koji
odreduje spol (Rice 1984). U oba slu¢aja, konflikt unutar lokusa se smanjuje jer je prisustvo
gena u ve¢oj mjeri ovisno o spolu.

Promjena genske arhitekture prilikom rjeSavanja seksualnog konflikta unutar lokusa kao
posljedicu ima i evoluciju spolnih kromosoma te spolni dimorfizam. Seksualni konflikt unutar
lokusa ne rezultira samo premjeStajem gena na spolne kromosome, ve¢ i mijenjanjem njihove
stabilnosti (Mank 1 sur. 2014). Degeneriranost Y 1 W kromosoma je posljedica njihovog
porijekla; smatra se da su Y i W kromosomi izvorno bili homologni X i Z kromosomima, a
divergencija je zapocela restrikcijom rekombinacijskih podrucja (Charlesworth i Charlesworth
2000). Restrikcija rekombinacijskog podrucja je primarno onemoguc¢avala rekombinaciju gena
koji odreduju spol, no akumulacijom seksualno antagonistickih gena u blizinu gena koji
odreduju spol, Sirilo se 1 podru¢je u kojem ne dolazi do rekombinacije (Van Doorn 2009).
Smanjenjem podru¢ja rekombinacije medu spolnim kromosomima povecao se broj
degeneriranih lokusa i repetitivnih elemenata na Y 1 W kromosomima (Bachtrog 2013). Spolni
kromosomi, kao geneticki elementi koji odreduju spol, odreduju i sekundarna spolnea obiljezja
koje razvija odredeni spol. Sekundarna spolna obiljezja, na kojima se temelji spolni
dimorfizam, posljedica su brojnih konflikta gena unutar lokusa koji, barem djelomicno,
evoluiraju zasebno u jednom 1 drugom spolu (Pennell 1 Morrow 2013). Medutim, nisu sva
sekundarna spolna obiljezja produkt seksualnog konflikta gena unutar lokusa; neka su produkt
konflikta gena izmedu genskih lokusa.

3.2 Seksualni konflikt izmedu genskih lokusa

Do seksualnog konflikta izmedu genskih lokusa dolazi uslijed interakcija izmedu
muzjaka 1 Zenki prilikom kojih se optimalni ishodi interakcija razlikuju medu spolovima
(Arngvist 1 Rowe 2005). Konkretno, konflikt izmedu lokusa se razmatra kroz prilagodbe, ili

manipulacije, kojima jedan spol povecava vlastiti fitnes te protuprilagodbi drugog spola koje
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su se ispoljile kao odgovor za minimalizaciju manipulacije (Schenkel i sur. 2018). Zamislimo
mutaciju koja u jednom spolu za posljedicu ima lak§u manipulaciju drugim spolom, a time i
veci fitnes spola s mutacijom. Mutacija ¢e se, pod seksualnom selekcijom, prosiriti populacijom
zbog Cega ¢e spol s mutacijom lakSe posti¢i optimalni ishod u npr. reprodukciji. Ishod
reprodukcije ¢e drugom spolu stoga biti suboptimalan, a fitnes smanjen. Seksualnom
selekcijom ¢e se potom medu drugim spolom ispoljiti prilagodba koja ¢e za posljedicu imati
povecanu otpornost na manipulaciju. Mozemo zamisliti 1 da ¢e se evolucija manipulacija i
protuprilagodbi nastaviti. Evolucija jednog spola mijenja selektivne pritiske drugog spola sto
dovodi do uzastopnih izmjena u manipulacijama i protuprilagodbama. Drugim rije¢ima, spolovi
koevoluiraju, ili za kontekst prikladnije, spolovi su u seksualno antagonistickoj koevoluciji
(Perry i Rowe 2015). 1z primjera je jasno kako seksualni konflikt izmedu genskih lokusa
uzrokuje seksualno antagonisti¢ku koevoluciju, odnosno evolucijsku utrku u naoruzanju medu
spolovima (Schenkel i sur. 2018). Evolucijska utrka u naoruzanju ima razli¢ite posljedice za
fenotipska obiljezja spolova. S jedne strane, moze uzrokovati uzastopne izmjene postojecih
prilagodbi tj. uspostaviti dinamiku crvene kraljice medu spolovima, a s druge strane, moze
uzrokovati uzastopnu pojavu i nestanak razlic¢itih prilagodbi (Schenkel i sur. 2018). Intenzivna
seksualno antagonisticka koevolucija moze zna¢ajno utjecati na populacije, osobito u kontekstu
reproduktivne izolacije i1 specijacije (Parker i Partridge 1998). Ucestale promjene u
reproduktivnim ponaSanjima i morfologiji spolova mogu rezultirati populacijama medu kojima
ne dolazi do parenja zbog npr. morfoloske nepodudarnosti ili hibridnih potomaka niskog fitnesa

(Bonduriansky 2011; Gavrilets 2014).

4. Seksualna selekcija

Terminom prirodna selekcija opisuje se promjena udjela alela u populaciji zbog
opstanka jedinki bolje prilagodenih na okoliS 1 izumiranja onih losije prilagodenih (Relethford
2012). Kao jedan od povoda prirodnoj selekciji, Darwin (1859) navodi limitiranost prirodnih
resursa. U slucaju seksualne selekcije, resursi su seksualni partneri, tj. jedinke spremne na
parenje. Seksualnu selekciju, kroz sve mehanizme 1 oblike, proZima upravo natjecanje medu
jedinkama za pristup seksualnim partnerima (Andersson i1 lwasa 1996). Darwin (1859) je
mehanizme djelovanja seksualne selekcije podijelio na intraspolne i interspolne. Intraspolni
mehanizmi seksualne selekcije djeluju na jedinke spola koji, najcesce, ima vecu varijaciju u
reproduktivnom uspjehu (Hosken i House 2011; Scheyd 2018). Najces¢e razmatran mehanizam

intraspolne selekcije je konflikt medu muzjacima. Interspolni mehanizmi seksualne selekcije, s



druge strane, djeluju na oba spola, no ishodiSte imaju u spolu koji, naj¢es¢e, ima manju
varijaciju u reproduktivnom uspjehu (Hosken i House 2011; Scheyd 2018). Najées¢e razmatran
mehanizam interspolne selekcije je veca izbirljivost zenki u odabiru seksualnog partnera.
Djelovanje seksualne selekcije moguce je razmatrati i relativno s kopulacijom. Ukoliko
mehanizmi seksualne selekcije ishodiste imaju u seksualnim konfliktima prije kopulacije,
govori se o predkopulacijskoj seksualnoj selekciji. U suprotnom, kada mehanizmi seksualne
selekcije ishodiste imaju u seksualnim konfliktima nakon kopulacije, govori se o
postkopulacijskoj seksualnoj selekciji. Spomenuti mehanizmi seksualne selekcije, konflikt
medu muzjacima i izbirljivost Zenki, ubrajaju se u predkopulacijsku seksualnu selekciju
(Matzke 1 sur. 2023). Mehanizmi postkopulacijske seksualne selekcije su puno diskretniji, a
medu njih se ubrajaju, na primjer, kompeticija medu spermijima i Zenski kripti¢ki odabir
spermija (Birkhead 2010).
4.1 Predkopulacijska seksualna selekcija

Kopulacija je, u sustini, jednostavna interakcija u kojoj jedinke razmjenjuju gamete u
svrthu oplodnje 1 prokreacije. Medutim, dogadanja koja prethode kopulaciji su daleko od
jednostavnih. Spol vece varijacije u reproduktivhom uspjehu ¢esto se mora izboriti za pristup
seksualnim partnerima, a ¢ak ako u tome i uspije, partner mora biti voljan stvarati potomstvo s
njim. Obiljezja koje rezultiraju ve¢im reproduktivnim uspjesima bit ¢e favorizirana seksualnom
selekcijom (Kappeler 2022). U kontekstu predkopulacijske seksulane selekcije, medu
favorizirana obiljezja ubrajaju se ona koja pomaZu u pronalasku partnera, pobjedi u sukobu za
partnera, prisilnoj oplodnji te obiljezja prema kojima jedinke drugog spola imaju preferencije
(Andersson 1 Iwasa 1996).
4.1.1 Sukob za partnera

Operativni omjer spolova uvelike usmjerava intraspolni sukob za partnera. Muski je
spol, koji se najceS¢e definira kao spol s viSe jedinki spremnih za parenje, pod selektivnim
pritiskom ¢iji intenzitet ovisi upravo o broju jedinki Zenskog spola spremnih za parenje (Procter
1 sur. 2012). Impresivne prilagodbe i seksualna ponasanja zamijecena su u vrsti Paracerceis
sculpta koja se razmnozava u spuzvama. Shuster je sam (1987) i s Arnoldom (2007)
jednakonozne rakove vrste P. sculpta opisao kao morske organizme ¢iji se muzjaci pojavljuju
u tri distinktivne morfologije, alfa, beta 1 gama (Slika 2). Jedinke vrste P. sculpta razmnoZzavaju
se unutar spongocela. Otvor spongocela i zenke u njemu brani tzv. alfa muzjak. Kao i u brojnim
drugim vrstama ¢iji muzjaci ¢uvaju hareme (Lindenfors i Tullberg 2011; Shykoff 2003), alfa

muzjaci su vec¢i od Zenki. U populacijama u kojima se muzjaci natjecu za Zenke, veliCina tijela



muzjaka je proporcionalna
reproduktivnom uspjehu jer vedi
muzjaci imaju 1 vece izglede za
pobjedu u natjecanjima za Zenke
(Dong i sur. 2023; Wright i sur.
2019). Veliko tijelo nije jedina
prilagodba muzjaka vrste P. sculpta
odgovorna za povecanje
reproduktivnog uspjeha. Beta i gama
muzjaci su manji od alfa muzjaka, no
1 dalje imaju znacajan reproduktivan

uspjeh. Beta muZjaci su morfoloski

sli¢ni zenkama §to je razlog njihovom

Slika 2: Shematski prikaz alfa (a), beta (B) i gama (y)
muzjaka te zenke vrste Paracerceis sculpta. Slika preuzeta

muzjaci koji  brane  spongocel iz Shuster (1992).

reproduktivnom uspjehu. Naime, alfa

vlastitog harema ne prepoznaju beta

muzjake kao muzjake; smatraju ih zenkama. Beta muzjaci tako ulaze u harem bez konflikta te
stupaju u kopulaciju sa zenkama. Seksualna mimikrija je stoga druga prilagodba kojom muzjaci
vrste P. sculpta povecavaju svoj reproduktivni uspjeh. Tre¢a prilagodba koja muZjacima vrste
P. sculpta povecava reproduktivni uspjeh je gama morfologija. Gama muZjaci su najmanji;
veli¢inom slicni mladim, nezrelim jedinkama. Njih alfa muzjaci prepoznaju kao muzjake i
aktivno im brane pristup svom haremu. Gama muzjaci su, zbog svoje veli¢ine, znacajno
muzjaka i prikrasti se u harem medu Zenke (Shuster 1987; Shuster 1 Arnold 2007).

Natjecanje za pristup jedinkama suprotnog spola nije odredeno spolom, ve¢ operativnim
omjerom spolova. Za vrste s obratom spolnih uloga, na primjer vrste porodice trkusa
(Turnicidae), zamijeceno je da se Zenke medusobno natjecu za muzjake. Strack (1991) trkuse
opisuje kao ptice poliandrijskog tipa parenja €iji se muzjaci brinu za jaja i mlade te posljedi¢no
imaju manji operativni omjer spolova. Zenke trku$a se ne natjeu za muZjake fizickim
okr$ajima, ve¢ ornamentacijama poput boje perja. O odabiru partnera utemeljenom na njihovim

fenotipskim obiljeZjima pisat ¢u u nadolaze¢im poglavljima.
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4.1.2 Odabir partnera

Muzjaci vrste P. sculpta su impresivan primjer
seksualne selekcije na djelu. Medutim, ni spol s manje
jedinki spremih na parenje nije liSen evolucijskih
pritisaka  koji  favoriziraju  jedinke s  veéim
reproduktivnim uspjehom. Spol koji ulaze viSe u
potomstvo, a posljedi¢no ima manje jedinki spremnih na
parenje, birat ¢e partnere na osnovi benefita koje
dobivaju, bilo da se radi o direktnim ili indirektnim

benefitima. Neki od direktnih benefita odabira partnera

su briga za potomstvo, teritorij i nuptualni pokloni

Slika 3: Muzjak (gore) porodice

(Ahnesjo 1 Goncalves 2019). Nuptualni pokloni se Bittacidae nudi Zenki (dolje) plijen
.. . . . . . . prije parenja. Preuzeto iz Tapson
definiraju kao svi doprinosi, osim gametnih, koje donor (2009).

predaje recipijentu prilikom parenja (Huxman i Brandner
2021). MuZjaci porodice Bittacidae (Mecoptera) tako prije parenja traZe plijen koji ¢e ponuditi
7enkama (Vahed 1998). Zenke porodice Bittacidae muZjake biraju upravo prema veliini
plijena koje im nude te, ukoliko su istim zadovoljne, hrane se plijenom i dopustaju muzjaku da
se odgovarajuce pozicionira za kopulaciju (Wei i sur. 2020; Slika 3).

Benefiti vece izbirljivosti ne moraju trenutno rezultirati pove¢anjem fitnesa jedinke koja
se pari, Cesto su indirektni. Indirektni benefiti povecavaju fitnes potomstva, a time i
reproduktivni uspjeh roditelja, putem nasljedivanja pozeljnih gena (Ahnes;jo i Goncalves 2019).
Interesantan primjer indirektnih benefita moguce je pronadi u atlantskom lososu i njegovom
odabiru partnera. Landry i suradnici (2001) su uvidjeli da atlantski losos seksualne partnere bira
tako da potomcima osigura $to vecu raznolikost u genima MHC (eng. major histocompatibility
complex) lokusa. MHC lokus obuhvaca gene koji kodiraju za podjedinice MHC molekula,
proteina koji posreduju adaptivni imunosni odgovor. MHC molekule su vazne u aktivaciji i
predo€avanju stranih antigena limfocitima. Geni MHC lokusa su iznimno polimorfni te ukoliko
jedinka ima raznovrsnije alele uspjeSnije imunosno odgovara na $iri spektar patogena (Abbas i
sur. 2021). Atlantski losos stoga odabirom partnera s razli¢itim alelima gena MHC lokusa
potomke opskrbljuje sa Sto boljim imunosnim sustavom.
4.2 Postkopulacijska seksualna selekcija

Kraj kopulacije ne oznaCava nuzno i kraj sukoba za partnera ili uspjesnu oplodnju. Vise
od 100 godina je proslo prije no §to su Darwinove ideje o seksualnoj selekciji, zahvaljujuc¢i

Parkeru (1970), proSirene 1 na dogadaje nakon kopulacije. Mehanizmi poput kompeticije medu
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spermijima i Zenskog kriptickog odabira mogu uvelike utjecati na ishod inseminacije (Evans i
sur. 2003). Zenski reproduktivni sustav tako predstavlja novo bojiste za spermije, bilo kroz
prisustvo spermija drugih muzjaka, bilo kroz svoja anatomska i fizioloSka obiljezja (Dixson
2018).

4.2.1 Kompeticija medu spermijima

Poliandrija u bilo kakvom obliku predstavlja selektivni pritisak za muzjake zbog
uvodenja nesigurnosti u ocinstvo (Firman 1 sur. 2017). Nesigurnost u oc¢instvo muzjaci
minimaliziraju na dva nacina, nadjaCavanjem spermija ostalih muzjaka ili inhibicijom buducih
inseminacija Zenke ostalim muzjacima (Birkhead i Pizzari 2002). Nadjacavanje spermija ostalih
muzjaka moze biti utemeljeno na pukoj brojnosti spermija u ejakulatu; Sto muzjak ispusti vise
spermija, veca je 1 vjerojatnost da ¢e ba§ njegov spermij oploditi jajnu stanicu (Stoltz 1 Neff
2006). Muzjaci vrste P. sculpta, opisani u prethodnom poglavlju, pokazuju razlike u relativnim
veli¢inama sjemenih mjehurica (vesiculae seminalis). Gama muzjaci imaju sjemene mjehurice
relativno najve¢ih dimenzija, beta muzjaci srednjih, a alfa muzjaci najmanjih. Sjemeni
mjehuri¢i su organi prisutni u brojnim ¢lankonoScima u kojima se spermiji pohranjuju do
ejakulacije 1 u kojima se luce brojni sekreti koji, izmedu ostalog, odrzavaju spermije Zivima
(Vrech 1 sur. 2018). Gama muzjaci tako, iako nemaju vlastiti harem, povecavaju svoj
reproduktivni uspjeh stupanjem u gametnu kompeticiju sa jac¢im alfa muzjacima (Dominey
1980).

Inhibicija budu¢ih inseminacija je takoder Siroko zastupljena u Zivom svijetu, a u
brojnim slu¢ajevima je utemeljena na sjemenim peptidima. Sjemeni peptidi se zajedno sa
spermijima prenose u ejakulatu, a na Zenku mogu imati razne u¢inke; mogu regulirati polaganje
jaja, reproduktivno ponasanje, hranjenje pa ¢ak i Zivotni vijek (Kubli 2003; Sirot i1 sur. 2014).
Medu najistraZzenije sjemene proteine se ubrajaju proteini vinske muSice (Drosophila
melanogaster) kojih ima ¢ak preko 60 (Findlay i sur. 2008). Jedan od prvih otkrivenih sjemenih
peptida, tzv. seks-peptid (eng. sex-peptide) vinske musSice, povecava reproduktivni uspjeh
muzjaka jer Zenke drasti¢no potice na povecano stvaranje i polaganje jaja te odbijanje novih
seksualnih partnera (Swanson 2003). Onemogucavanje buducih kopulacija nakon parenja sa
Zzenkom muzjaci postizu i stvaranjem razlicitih fizickih zapreka, tzv. kopulacijskih ¢epova (eng.
copulatory plug), u reproduktivnom traktu Zenke. Kopulacijski ¢epovi najceSce nastaju
koagulacijom proteina koji se nalaze u ejakulatu (Stockley i sur. 2020). Semenogelini 112 su
proteini ejakulata skloni koagulaciji, a specifi¢ni su za primate (Isshiki i Ishida 2018). Na

vaznost semenogelina u kompeticiji medu spermijima ukazuje njihova evolucijska
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konzerviranost; Sto je unutar vrste poliandrija zastupljenija, to je gen koji kodira za
semenogeline konzerviraniji (Dorus i sur. 2004).
4.2.2 Zenski kripti¢ki odabir

Jedan od najrecentnije otkrivenih mehanizama djelovanja seksualne selekcije je Zenski
kripti¢ki odabir. Zenski kripti¢ki odabir obuhvaéa razli¢ite mehanizme kojima Zenka moze
utjecati na oplodnju odredenim spermijima (Thornhill 1983). Literatura na temu Zenskog
kriptickog odgovora je nazalost manjkava, dijelom zbog drustvene pristranosti muskom spolu,
a dijelom zbog kompleksnosti i isprepletenosti Zenskog kriptickog odabira s drugim
fenomenima poput kompeticije medu spermijima (Firman i sur. 2017). Unato¢ problemima,
znanost ipak istrazuje zenski kripticki odabir pa tako danas znamo za nekoliko vrsta kod kojih
je kripticki odabir znacajna varijabla reproduktivnog uspjeha.

Zenke domace kokosi (Gallus gallus domesticus) se preferentno pare sa socijalno
dominantnim muzjacima (Birkhead i Pizzari 2002). lako se zenke ne mogu uvijek obraniti od
socijalno subdominantnih muzjaka, nakon inseminacije njihov ejakulat mogu odbaciti kako bi
ranije bile spremne za parenje s dominantnim muzjacima (Pizzari 1 Birkhead 2000). I zenke
pauka vrste Pisaura mirabilis (Slika 4) muzjacima mogu uskratiti potomstvo. Muzjaci vrste P.
mirabilis se zenkama udvaraju nuptualnim poklonima prema kojima zenke ne odreduju samo
hoce li se pariti s danim muzjakom, ve¢ odreduju
1 koliko dugo ¢e trajati kopulacija (Stalhandske
2001; Albo i sur. 2013). Nakon kopulacije, Zenke
spermije ¢uvaju u posebnim organima, sjemenim
spremisStima (receptaculum seminis). Prema
istrazivanju kojeg su proveli Albo i suradnici
(2013), Zenke koje su se parile s muZjacima koji
su im donijeli nuptualni poklon su pohranile

znacajno vise spermija u sjemena spremista, ¢ak

1 kada su vremena parenja s muzjacima sa i bez

Slika 4: Pauk vrste Pisaura mirabilis.
poklona bila jednaka. Nadalje, prisustvo Preuzeto iz Sharp C. J. (2014).

nuptualnog poklona je produljilo i1 trajanje
kopulacije.

Ni oplodnja kod ljudi nije prepuStena slucaju; i zene pokazuju sklonost prema
odredenim spermijima. Fitzpatrick je sa suradnicima (2020) pokazao da folikularne tekuéine
izolirane iz ispitivanih Zena uzrokuju akumulaciju spermija odredenog, a ne bilo kojeg

muskarca. Rezultati stoga sugeriraju da je jedan od mehanizama Zenskog kriptickog odabira
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kod ljudi kemoatrakcija. Analogan fenomen je zamijecen i1 kod kraljevskog lososa; ovarijska
teku¢ina zenki kraljevskog lososa takoder uzrokuje akumulaciju preferiranih spermija
(Rosengrave 1 sur. 2008). Osim navedenim mehanizmima, zenke kripticki odabir iskazuju i
mehanizmima poput promjene fizioloskih uvjeta unutar reproduktivnog trakta (npr. pH
vrijednosti), prehrane spermija, izmjena u stvaranju jajnih stanica (promjena koli¢ine hranjivih
tvari ili stope vitelogeneze), pobacaja zigota te Cak i sudjelovanja u stvaranju vlastitog
kopulacijskog ¢epa (pomazu¢i muzjaku ili stvaranjem vlastitog) (Eberhard 2015).

4.3 Benefiti seksualne selekcije

Iz prethodno navedenih primjera je jasno da je odabir seksualnog partnera rijetko kada
prepusten slucaju. Odabir partnera zasnovan na direktnim benefitima, poput nuptualnih poklona
1 roditeljske skrbi, nije teSko razumjeti (Shykoff 2002); jasno je da ¢e Zenke birati muzjake s
najve¢im nuptualnim poklonima jer ¢e si tako, izmedu ostalog, osigurati najvise energije
potrebne za stvaranje jajnih stanica i potomstvo. Konceptualna problematika indirektnih
benefita, tj. benefita koji reproduktivni uspjeh zenke povecavaju kroz osiguravanje potomaka
dobrim genima, stara je koliko i teorija selekcije (Andersson i Simmons 2006). Paunovi su
Darwinu bili trn u oku jer njegova revolucionarna teorija o prirodnoj selekciji nije mogla
objasniti ekstravagantne i po fitnes pogubne repove muzjaka. No iz paunovog pera se rodila
ideja o seksualnoj selekciji za koju danas znamo da moze favorizirati fenotipska obiljezja koja,
iz perspektive prirodne selekcije, smanjuju fitnes (Persons i1 Currie 2019). Iako seksualna
selekcija moze objasniti opstanak ekstravagantnih obiljeZja, ona ne moZe uvijek objasniti zasto
je neko obiljezje odabrano kao temelj odabiru partnera. Osobiti problem predstavljaju obiljezja
poput ogromnih rogova i Sarenog perja koja smanjuju fitnes jedinke ukoliko ih se razmatra kroz
le¢u prirodne selekcije (Zahavi 1975).

Revolucionarno objaSnjenje fenomena predlozio je Fisher (1930) u tzv. Fisherovom
procesu bijega (eng. Fisher’s runaway process). Fisher svoj matemati¢ki model gradi na
nekoliko preduvjeta; u ishodisnoj populaciji jedinke jednog spola moraju ispoljavati neko
svojstvo koje im povecava fitnes, a jedinke drugog spola preferenciju za isto svojstvo. Nadalje,
1 svojstvo 1 preferencija medu jedinkama moraju biti varijabilni te utemeljeni u genima tj.
moraju biti nasljedni. Kroz generacije ¢e se, zbog povezanosti, svojstvo i preferencija ne samo
prosiriti kroz populaciju, ve¢ ¢e pod seksualnom selekcijom postati 1 intenzivnije eksprimirani.
Fisherov model predvida da je opisana koevolucija, ukoliko su ispunjeni preduvjeti, neizbjezna
te biva sve brza i brza upravo zbog pozitivne povrtane sprege izmedu svojstva i preferencije za
isto; potomci kopulacije posredovane svojstvom i preferencijom ¢e nositi gene za obje. Nadalje,

jedinke koje intenzivnije eksprimiraju svojstvo imat ¢e nadprosjecan reproduktivni uspjeh, a
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jedinke koje pokazuju intenzivniju preferenciju za svojstvo ¢e CeSée birati partnere s
ekstremnijim svojstvom. Fisherov model predvida i vlastitu ogranicenost. Preferirano svojstvo
ne moze evoluirati u nedogled; evolucija napreduje dok svojstvo ne postane toliko eksprimirano
da smanjuje fitnes jedinke 1 to do mjere u kojoj ponistava benefite dobivene seksualnom
selekcijom.

Ideja o nastanku preferencija za odredena svojstva srodna Fisherovom procesu bijega je
1 tzv. hipoteza seksi sinova (eng. sexy sons). lako se u literaturi termini Fisherov proces bijega
1 seksi sinovi koriste gotovo kao sinonimi, medu hipotezama postoje razlike (Santoro 2020).
Hipoteza seksi sinova je usko vezana uz preferencije za svojstva koja smanjuju fitnes jedinkama
koje ih odabiru (Hosken i House 2011). Na primjer, hipotezom seksi sinova je objas$njen Zenski
odabir poliginije. Zenke nekada mogu preferirati poligamne muzjake i tako si smanjiti fitnes
zbog gubitka npr. ispomoc¢i u brizi za potomstvo, no privremeno zrtvovanje fitnesa moze
rezultirati ve¢im reproduktivnim uspjehom, a posljedic¢no i fitnesom, razmatra li se i potomstvo
takvih Zenki. Naime, njihovo potomstvo, specifi¢no sinovi, od oca ¢e naslijedili gene koji ih
¢ine atraktivnima budu¢im zenkama (Huk 1 Winkel 2007). Takvi sinovi ¢e imati viSe potomaka
1 tako na viSe jedinki prenijeti i majCine gene.

Alternativne ideje o ishodiStu preferencija za odredena svojstva su tzv. hipoteze
hendikepa (eng. handicap hypothesis) koje je medu prvima razradivao Zahavi (1975). Zahavi
svoju hipotezu gradi na ¢injenici da sekundarna spolna obiljezja ¢esto smanjuju fitnes jedinke
ukoliko se ne razmatra prednost koju donose pod seksualnom selekcijom. Sekundarna spolna
obiljezja smatra, osobito ekstravagantna, energetski zahtjevnima te ih kao takve mogu
eksprimirati samo jedinke visokog fitnesa. Drugim rije¢ima, ekstravagantna sekundarna spolna
obiljeZja su vjeran uvid u kakvocu gena. Rasipanje energije na stvaranje i preZivljavanje sa
izvanrednim sekundarnim spolnim obiljezjima mogu priustiti samo vrlo zdrave i dobro
razvijene jedinke. Spolu koji bira partnera stoga sekundarna spolna obiljezja mogu biti
indikacija o genima koje ¢e naslijediti njthovo potomstvo.

Seksualna selekcija 1 odabir partnera ne moraju uvijek favorizirati sekundarna spolna
obiljeZja ¢ija je jedina svrha povecanje reproduktivnog uspjeha. Sekundarna spolna obiljezja,
barem u teoriji, se s vremenom mogu pokazati korisna i u kontekstu prirodne selekcije (Miller
1 Todd 1995). Impresivna hipoteza o sekundarnom spolnom obiljezju ¢iji je razvoj nadiSao
okvire seksualne selekcije je jedna od novijih hipoteza o ranom razvoju pti¢jeg perja. Otkricem
novih, dobro ocuvanih fosila dinosaura, pti¢jih predaka, ukazalo je na moguénost da se perje
razvilo gotovo 100 milijuna godina prije sposobnosti leta (Clarke 2013). Persons i Currrie

(2019) tako predlazu da, iako je prvo, nerazgranato perje imalo funkciju izolacije, razgranato
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perje je imalo seksualnu funkciju; bilo je vazno u odabiru partnera. Nerazgranato perije nije
bilo adekvatno za let, no bilo je dostatno kao izolator. Pod seksualnom selekcijom, morfologija
perja se mijenjala te je perje postajalo dulje, cvrsce te razgranatije. lako nova morfologija perja
nije nuzno poboljSavala njihova izolacijska svojstva, omogucila im je poprimanje novih
funkcija, ¢ak 1 onih nevezanih uz odabir partnera. Razgranato perje se pokazalo korisno u novim
bioloskim niSama predaka ptica; precima ptica je omogucilo pasivno letenje, a kasnije i aktivno,

nakon evolucije posredovane prirodnom selekcijom.

5. Seksualno antagonisticka koevolucija

Seksualni konflikt, kako je ve¢ spomenuto, ne mora biti rijeSen; dapace, ¢esto rezultira
dinami¢nom evolucijom medu spolovima. Prilagodbe koje povecaju reproduktivni uspjeh
jednog spola su za drugi spol Stetne, a Stetan uc¢inak na drugi spol poniStavaju protuprilagodbe
(Arnqvist i Rowe 2002). Arnqvist i Rowe (2002) sveprisutnu ravnotezu medu prilagodbama 1
protuprilagodbama spolova navode kao potencijalan razlog za tesko uocavanje koevolucije;
prilagodbe 1 protuprilagodbe ishod seksualnog konflikta odrzavaju relativno konstantnim te bez
direktnog uvida u tijek evolucije pomocu, na primjer, fosila, koevoluciju je gotovo nemoguce
jednoznacno potvrditi. Unato¢ problemima, u prirodi su primijecene brojna obiljezja spolova
za koje se smatra da koevoluiraju.

Nuptualni pokloni mogu biti jedno od ishodista seksualno antagonisticke koevolucije.
S obzirom da pribavljanje nuptualnih poklona moZze biti energetski zahtjevno, evolucijski su
favorizirane jedinke koje potencijalnim partnerima predaju bezvrijedne nuptualne poklone
(Albo 1 sur. 2013). Albo i suradnici (2011) pokazuju da neki muzjaci vrste P. mirabilis uistinu
Zenkama nude bezvrijedne, nejestive nuptualne poklone, poput praznih egzoskeleta kukaca 1
biljnih tkiva. Kako je ve¢ spomenuto, Zenke vrste P. mirabilis se s muzjacima s loSim
nuptualnim poklonima pare znacajno krace, no istraZivanja pokazuju da muZzjaci s bezvrijednim
nuptualnim poklonima imaju jednak, a ne loSiji reproduktivni uspjeh. Dodatan mehanizam
kojim muZzjaci vrste P. mirabilis zavaravaju Zenke je omatanje bezvrijednih nuptualnih poklona
u deblje slojeve paucje mreze, kako bi zenka bezvrijednost poklona $to kasnije primijetila.
Dinamika prilagodbi 1 protuprilagodbi u vrsti P. mirabilis ne prestaje ni tu jer Zenke pokazuju
kripti€¢ki odabir kojim mogu muzjacima s bezvrjednim nuptualnim poklonima uskratiti
potomstvo.

Evolucijska utrka u naoruzanju medu spolovima je posebno ocita medu spolnim

organima. Koevolucija spolnih organa je iznimno $iroko zastupljena u prirodi, a do nje dolazi
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jer promjene u spolnim organima
jednog spola favoriziraju promjene
spolnih organa drugog spola (Brennan
1 Prum 2015). Medu najraznolikije
spolne organe se ubrajaju spolni
organi reda guscarica (Anseriformes,
Slika 5). Raznolikosti u morfologiji
spolnih organa gusSc€arica su ogromne
(Coker 1 sur. 2002); neke guscarice
imaju intromitetne organe duljine
preko 40 centimetara (McCracken 1

sur. 2001), a kod nekih duljinu

intromitetnog organa uvjetuju cak i

Slika 5: Zenski (lijevo) i muski (desno) reproduktivni

socijalne okolnosti (Brennan i sur. sustav domace patke (4nas sp.), pripadnika reda
guscarica. U blizini kloake (cl.) vagina ima ,,slijepe
2017). vreéice” (b.p.). Osim ,,slijepih vreéica®, vaginu
. . karakteriziraju i spiralni omoti u smjeru kazaljke na satu
S obzirom da su prisilne (sp.). Intromitetni organ je takoder spiralne grade, no

uvijen u smjeru suprotnom od smjera kazaljke na satu.

kopulacije relativno ucestale medu Preuzeto i uredeno iz Brennan i sur. (2009).

guscaricama (McKinney i sur. 1983),

mehanizmi koji su posredovali koevoluciju spolnih organa gu$c¢arica su kompeticija medu
spermijima i odbijanje nezeljenih partnera. Coker i suradnici (2002) su dokazali da morfoloska
obiljezja spolnih organa muZzjaka guscarica, poput veli¢ine testisa, duljine intromitetnog organa
te prisustvo nabora 1 izraslina, ovose upravo o ucestalosti prisilnih kopulacija; §to su prisilne
kopulacije ¢eSce, to su testisi veci, a intromitetni organ dulji 1 kompleksnije morfologije. Veci
testisi 1 vei intromitetni organi s naborima i izraslinama, smatra se, omogucuju muzjacima da
izlu€e viSe sperme $to bliZe jajnim stanicama, a omogucéuju im i da uklone spermu prijasnjih
seksualnih partnera zenke iz njenog reproduktivnog trakta.

Evoluciju intromitetnih organa gusc¢arica je nuzno promatrati relativno s vaginama; iako
konflikt medu spermijima moze objasniti velik dio njithove morfologije, teSko moze objasniti i
npr. njihovu spiralnu gradu. Raznolikost medu vaginama guscarica istrazivala je Brennan sa
suradnicima (2007) koji su ukazali na varijabilnost duljine vagina, ali 1 prisutnost ,,slijepih
vre€ica® (eng. dead end sacs, blind sacs) te namotaja u vagini. U svojem istraZzivanju, Brennan
1 suradnici su dokazali da je kompleksnost vagine gu$carica upravo proporcionalna duljini
intromitetnog organa; drugim rijeima, spolni sustavi guScarica uistinu koevoluiraju pod

pritiscima seksualnog konflikta. Kompleksna anatomija vagina guScarica predstavlja

17



prilagodbu na ucestale prisilne kopulacije. Za spiralne namotaje vagine u smjeru kazaljke na
satu se smatra da muzjacima, €iji su penisi spiralni, ali u smjeru suprotnom od kazaljke na satu,
otezava prisilnu kopulaciju; ulazak intromitetnog organa u vaginu je daleko tezi ukoliko se
zenka ne Zeli pariti s muzjakom tj. ako nije kooperativna. Potencijalna funkcija vaginalnih
»slijepih vreéica™ je u zavaravanju muzjaka. Vaginalne ,slijepe vreéice® su bo¢ni ogranci
vagine smjeSteni u blizini kloake u kojima se ne nalaze jajne stanice. Ukoliko muzjaci
ejakuliraju u njih, misle¢i da su dosli do kraja vagine, Sanse da ¢e njihovi spermiji oploditi jajne
stanice su manje, Sto zbog vece udaljenosti koju spermiji moraju preci, Sto zbog lakseg
odbacivanja sperme. ,,Slijepe vrecice™ stoga predstavljaju i potencijalan mehanizam zenskog

kriptickog odabira.
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6. Zakljucak

Evolucijska utrka u naoruzanju medu spolovima je koevolucijski proces medu muskim
1 zenskim spolom koji podrazumijeva ispoljavanje prilagodbi koje jednom spolu povecavaju, a
drugom smanjuju reproduktivni uspjeh. Neprekidni ciklus razvoja prilagodbi i protuprilagodbi
ishodiSte ima u seksualnom konfliktu, specificno onom izmedu razli¢itih gena. Pod djelovanjem
seksualne selekcije se stoga genska arhitektura stalno mijenja, bas kao i1 fenotip spolova. Nova
fenotipska obiljezja mogu imati i dalekoseznije posljedice poput reproduktivne izolacije i
specijacije. Ispoljavanje promjena u reproduktivnim ponasanjima i morfologiji spolova
odredene populacije mogu reproduktivno izolirati zbog npr. morfoloski nepodudarnih
reproduktivnih organa. Razmatranje seksualne koevolucije kao potencijalnog posrednika
specijacije stoga moze biti korisno u filogeniji.

Seksualni konflikt, tj. nesrazmjer medu evolucijskim interesima spolova, ne rezultira
uvijek koevolucijom spolova. Seksualna selekcija rasplet seksualnog konflikta moze usmjeriti
1 prema nastanku evolucijski stabilnijih obiljeZja, osobito ako ista favorizira drugi spol.
Favoriziranje odredenih svojstava moze, Fisherovim procesom bijega, ekspresiju tih svojstava
iznimno amplificirati, do mjere u kojoj svojstva ¢ak i smanjuju fitnes jedinkama, zanemare li
se reproduktivne prednosti. No mogucnost seksualne selekcije da dopusti Sirenje naizgled
apstraktnih obiljezja evoluciji dopusta eksperimentiranje. Pod djelovanjem isklju¢ivo prirodne
selekcije slijed evolucije bi bio znacajno promijenjen radi kocenja blago nepovoljnih promjena
u inac¢e povoljnim obiljezjima. Blago nepovoljne promjene u populaciji odrZzava seksualna
selekcija Cime se rada barem teoretska mogucnost da ¢e nepovoljne promjene u jednom
trenutku, na primjer radi promjena u okoliSu, olakSati jedinkama preZivljavanje. Jedna od
novijih hipoteza o evoluciji pti¢jeg pera sugerira da su upravo pera pod seksualnom selekcijom
bila, za izvornu funkciju izolacije, uzaludno mijenjana, no upravo su se zato i razvila do mjere
u kojoj omogucuju let. Razmatranje seksualne selekcije u fillogeniji je stoga od iznimne
vaznosti jer je upravo njom moguce potencijalno objasniti do sada nerazjasnjene fenomene
evolucije.

Daljnja istrazivanja evolucijske utrke u naoruzanju medu spolovima, seksualne
selekcije 1 seksualnog konflikta su od iznimne vaznosti zbog Sirokog spektra posljedica.
Medutim, ogroman nedostatak na podrucju seksualne selekcije predstavlja metodologija.
Razvoj novih metoda, ali i parametara preko kojih bi se to¢nije mogla mjeriti seksualna
selekcija 1 njene posljedice su jedno od podrucja koje bi u problematiku unijele velik napredak.

Takoder, iako se situacija mijenja na bolje, fokus buduc¢ih istrazivanja ne smije biti na jednom,
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do nedavno muskom spolu. Manjak nedvojbenih primjera seksualno antagonisticke koevolucije
utemeljen je upravo na ignoriranju zenskog spola i razmatranju istog kao pasivnog igraca

evolucije.
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