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1. UvOD

Spolno razmnozavanje je zasigurno dominantna strategija razmnozavanja u dosad otkrivenom
svijetu eukariota. Dogadaji povezani s takvim razmnozavanjem ne oznacavaju borbu za
opstanak, ve¢ borbu muzjaka za naklonost Zenke, a negativan konacan ishod nije smrt jedinke
nego nedostatak potomstva. Pitamo se zasto je spolno razmnoZavanje toliko popularno s
obzirom da zahtijeva ulaganje vece koli¢ine energije u odnosu na nespolni na¢in
razmnozavanja. Raspoznati organizme koji se razmnozavaju spolnim putem i prepoznati na
koji nacin to rade je Cesto zahtjevno, ali vazno za razumijevanje rasprostranjenosti i evolucije
spolnog razmnoZavanja. Charles Darwin je u svom djelu ,, The Descent of Man, and Selection
in Relation to Sex“ objavljenom 1871. godine postavio temelje modernog shvacanja
mehanizama spolne selekcije, koja dovodi do rekombinacije gena te prilagodbe i razvoja
novih vrsta. U posljednjih 150 godina doslo je do znacajnog razvoja tehnologije i boljeg
razumijevanja vaznosti spolne selekcije i njezinog snaznog utjecaja na odredene razvojne
linije. Jedna je od najznacajnijih sila evolucije i odgovorna je, izmedu ostalog, za viSe od

polovice ukupne selekcije koja je dovela do razvoja ljudske vrste kakvu danas poznajemo.



2. OBILJEZJA SPOLNOG RAZMNOZAVANJA

Dokazati razmnoZava li se odredena vrsta spolno, kada i gdje se to dogada (pri ¢emu dolazi do
rekombinacije gena) najéesée je vrlo zahtjevno. Cesto je tesko odijeliti vrste koje se spolno
razmnozavaju toliko rijetko, da se naizgled ¢ine klonovima i pripadaju fakultativno
aseksualnim vrstama, od onih koje se razmnozavaju isklju¢ivo nespolno. Postoji nekoliko
nacina na koje se direktno mogu prepoznati obiljezja karakteristi¢na za spolni nacin
razmnoZavanja. Tradicionalno se u svrhu dokaza koriste fizicka odnosno morfoloska
obiljezja, a u najnovijim istraZzivanjima znanstvenici se prvenstveno oslanjaju na molekularna

obiljezja, gene za sposobnost spolnog razmnozavanja (Schurko i sur. 2008).
2. 1. MORFOLOSKE KARAKTERISTIKE I NACINI PONASANJA

Promatraju¢i vanjski izgled i proucavajuci ponasanje vrsta za koje se sumnja da se
razmnoZavaju spolno, mozemo se pribliZiti zaklju¢ku, ali ne nuzno i zakljuciti da se odredena
vrsta razmnoZava spolno. Prisutnost muzjaka prvi je pokazatelj moguée sposobnosti spolnog
razmnozavanja, no nije nuzan dokaz s obzirom da postoje obligatno aseksualne skupine kod
kojih se pojavljuju muzjaci. Primjer su grinje iz reda Oribatida kod kojih rijetko prisutni
muZjaci naj¢esce nisu spolno funkcionalni. Za dokazivanje spolnog razmnozZavanja nuzan je
dokaz da prisutni muZjaci stvaraju zivuce spermije te tako genetski sudjeluju u stvaraju
potomstva. Uz ovaj, postoji jo§ nekoliko znakova koji ukazuju na moguénost spolnog
razmnozavanja kao Sto su spolni organi potrebni za parenje, kopulacija kao fizicki ¢in,
stvaranje feromona i dr. lako opaZanje takvih znakova navodi na zakljucak da se vrsta
razmnoZava spolno, nije i nuzan dokaz. Postoje alternativna objasnjenja za takvo ponasanje,
primjerice prisutnost muzjaka ne znac¢i nuzno vijabilnu spermu; neki oblici partenogeneze
zahtjevaju donora sperme i kopulaciju iako otac genski ne doprinosi potomstvu (Schurko i
sur. 2008). Spolni dimorfizam muzjaka i Zenke (razlike u boji, obliku tijela, ponaSanju) ¢est je
indikator spolnog razmnoZavanja te na njega uvelike utjece spolna selekcija (Frank i Crespi
2011).

2. 2. MOLEKULARNA OBILJEZJA

Geni su funkcionalne jedinice koje kodiraju proteine potrebne za svu raznolikost procesa
jednog organizma, pa tako postoje i geni koji kodiraju rekombinaciju i segregaciju kao

kljucne elemente spolnog razmnozavanja. Prouavanje nacina razmnozavanja odredene vrste



naj¢eSc¢e ukljucuje pretraZivanje cijelog genoma u potrazi za genima odgovorima za sredisnji
stani¢ni proces uklju¢en u spolno razmnoZzavanje poznat pod nazivom mejoza (sl. 1).
Prilikom tog procesa homologni parovi kromosoma formiraju bivalente fizicki povezane
sinapsama Sto upucuje na rekombinaciju izmedu sestrinskih kromatida u bivalentu. U
nedostatku mejoze i spolnog razmnozavanja moze do¢i do degradacije homolognih parova
kromosoma §to se smatra objasnjenjem zasto skupine koje su napustile spolni nacin
razmnozavanja imaju heterozigotni kariotip i nesparene kromosome. Prisutnost gena koji
kodiraju procese u mejozi kod evolucijski rano odvojenih protista, navodi se kao indicija da
se spolno razmnoZavanje razvilo vrlo rano u evoluciji eukariota, prije otprilike 2 milijarde
godina (Schurko i sur. 2008).
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Slika 1. Mejoza, bivalenti i rekombinacija

(preuzeto s www.study.com)

Prilikom spolnog razmnozavanja pruza se moguénost Stetnim transpozonima da se Sire
populacijom, iz ¢ega slijedi da se nespolnim razmnoZavanjem sprjecava njihovo $irenje. No,
to znaci da organizmi koji se razmnozavaju nespolno moraju imati mehanizme koji
sprjecavaju njihovu akumulaciju i nekontroliranu proliferaciju. Kako bi mogli opstati kao
vrsta moraju u potpunosti eliminirati takve transpozone iz populacije. Prisutnost transpozona

upucuje na spolno razmnozavanje (Schurko i sur. 2008).



3. ODNOS NESPOLNOG | SPOLNOG RAZMNOZAVANJA

Pretpostavka da je rekombinacija jedina razlika izmedu vrsta sa spolnim i nespolnim na¢inom
razmnozavanja ne navodi na pravilne zakljucke. Zbog nedostatka sparivanja kromosoma u
mejozi i rekombinacije, genom vrste s nespolnom reprodukcijom je podlozniji duplikaciji i
preraspodijeli gena. Takvi dogadaji imaju ulogu u adaptivnoj evoluciji nespolne vrste i
kompenziraju nedostatak rekombinacije. Prilikom definiranja vrste kazemo da istoj vrsti
pripadaju organizmi populacije koji se medusobno razmnozavaju, $to se ne moze primijeniti
na nespolne vrste s obzirom da su sve njihove jedinke reproduktivno izolirana bica
(Barraclough i sur. 2003).

3.1.STO JE BILO PRVO?

Razne teorije o na¢inima i vaznosti razmnozavanja se slazu U jednom, a to je da je spolni
nacin razmnozavanja kljuc¢an za dugoro¢ni opstanak odredene razvojne linije. Bez obzira na
to, nespolni nacin razmnozavanja je ¢est medu protistima, gljivama, biljkama 1 nekim
zivotinjama. Spolni na¢in razmnozavanja je nasljedan medu eukariotima i sve nespolne
razvojne linije imaju pretke koji su se spolno razmnozavali. Nekoliko je na¢ina na koje
nespolne linije mogu nastati, a to su: 1. spontano podrijetlo- koje je je rezultat mutacija gena
nuznih za mejozu ili promjenom ploidije koja utjeCe na mejozu; 2. prijelazno podrijetlo- gdje
se geni za nespolno razmnozavanje mogu prosiriti i transformirati cijelu spolnu populaciju, pri
¢emu se ona pocinje razmnozavati partenogenetski; 3. zarazno podrijetlo- koje se pojavljuje
kod simbiotskih mikroorganizama kao $to je Wolbachia u tijelu ¢lankonozaca; 4.
hibridizacija- kojom dolazi do alopoliploidije koja ometa mejozu i vodi partenogenezi
(Schurko i sur. 2008).

Spolni kromosomi su viSe puta zasebno evoluirali u biljaka i Zivotinja. Jedan od mogucih
scenarija je da vuku podrijetlo od hermafroditskih razvojnih linija. Razvili su se pomoc¢u dva
osnovna koraka prilikom prijelaza s hermafroditskog, na nacin Zivota s odvojenim spolovima.
Najpovoljniji evolucijski slijed po€inje recesivnom mutacijom za musku sterilnost pri cemu
nastaje populacija zenki 1 hermafrodita. Zatim se pojavljuje dominantna mutacija medu
hermafroditima za Zensku sterilnost pri ¢emu nastaju muZzjaci. Do ovog evolucijskog slijeda
dolazi kada su lokusi za sterilnost usko povezani i formiraju novi Y kromosom (Bachtrog i
sur. 2011).



3.2. MESELSON EFEKT

Mjerenjem koli¢ine i frekvencije pojavljivanja razli¢itih alela unutar jednog lokusa se moze
razlikovati spolna od nespolne reprodukcije. Rezultat rekombinacije u mejozi je niska
raznolikost alela jednog lokusa, dok prilikom nedostatka rekombinacije aleli evoluiraju
zasebno jedan od drugog te se razvija njihova veca raznolikost. Smatra se da su drevni
aseksualni organizmi povecali raznolikost alela u odnosu na njihove srodnike sa spolnim
razmnoZavanjem te je akumulacijom mutacija doslo do nepodudarnosti i prenamjene funkcije

alela. Zbog toga takvi organizmi imaju najbliZze srodnike u drugom taksonu.

Teorija je testirana i potvrdena na kolnjacima, no najnovija istrazivanja su pokazala da je kod
njih vjerojatno doslo do duplikacije cijelog genoma. Zasebni razvoja dupliciranih
kromosomskih parova se moze neto¢no interpretirati kao visoka raznolikost alela i Meselson
efekt. Upravo to nas navodi na zakljucak da sama visoka raznolikost alela se ne moze uzeti

kao konac¢ni dokaz drevne aseksualnosti.

Mitotska rekombinacija je takoder zabiljeZzena kod aseksualnih organizama i moze sniziti
vrijednosti raznolikosti alela ispod oc¢ekivanih za organizme kod kojih nema mejotske

rekombinacije (Schurko i sur. 2008).

3. 3. KOLNJACI RAZREDA BDELLOIDEA

Beskraljeznjaci koljena Rotifera (kolnjaci) i razreda Bdelloidea Cesto se uzimaju kao primjer
drevnih organizama s isklju¢ivo nespolnim razmnozavanjem. Najstariji pronadeni fosili tih
organizama su zenke stare oko 35 milijuna godina, te su molekularne analize njihovih alela
pokazale da su se vjerojatno i tada razmnozavali nespolno s izuzetkom povremenog i vrlo

rijetkog spolnog razmnozavanja (Hillis 2007).

Izmedu vrsta razreda Bdelloidea postoje jasne morfoloske razlike sli¢ne razlikama vrsta koje
se razmnozavaju spolno (sl. 2). Rasporeduju se u specifi¢ne klastere na temelju sekvenci

mitohondrijskih gena (Barraclough i sur. 2003).



Slika 2. Kolnjaci razreda Bdelloidea

(preuzeto s www.blogs.discovermagazine.com)

Smrtonosne mutacije se nakupljaju u genomu, a iz njega se filtriraju prilikom rekombinacije
gena. Nedostatkom rekombinacije kod organizama s nespolnim razmnozavanjem dolazi do
fenomena zvanog ,,Muller's Ratchet“. Svakom generacijom se nakuplja sve viSe Stetnih
mutacija bez moguénosti njihovog uklanjanja. Zbog toga se smatra da je za dugoro¢nu
egzistenciju vrste nuzna povremena spolna rekombinacija. No, kolnjaci razreda Bdelloidea se
smatraju izuzetkom ovog pravila s obzirom da muzjaci nikad nisu zabiljezeni, kao ni ikakav
oblik mejoze (Hillis 2007).

Nakupljanje Stetnih transpozona (TES), vrste s nespolnim razmnozavanjem bi trebalo dovesti
do izumiranja, no to nije tako zbog toga Sto one imaju mehanizme za sprjecavanje
akumulacije i proliferacije tih transpozona. Smatra se da je velika efektivna populacija ovih
kolnjaka takoder vazna znacajka koje omogucuje eliminaciju doti¢nih pokretnih geneti¢kih

elemenata (Schurko i sur. 2008).

3.4. UTJECAJ NACINA RAZMOZAVANJA NA NASTANAK NOVIH VRSTA

Genska rekombinacija izmedu jedinki koja se dogada prilikom spolnog razmnozavanja,
kljucna je za odrzavanje organizama jedne spolne zajednice medusobno sli¢nima. Kako se
nove mutacije fiksiraju unutar vrste dolazi do njenih promjena kao skupine, a jedinke ostaju
medusobno jednako sli¢ne. Ukoliko se pojavi barijera izmedu podgrupa populacije koja
onemogucuje jedinke da se spolno razmnozavaju, podgrupe ¢e poceti zasebno evoluirati, do¢i

¢e do specijacije i nastat ¢e dvije reproduktivno izolirane vrste (Hillis 2007).



Pretpostavka je da organizmi koji se nespolno razmnozavaju razvijaju nove klastere i vrste na
sli¢an nacin kao i skupine sa spolnim razmnozavanjem, da su rezultat divergentne selekcije i
/ili geografske izolacije. Kod jednih i drugih je nuzno ogranic¢enje veli¢ine populacije i
zauzimanje razliCitih niSa kako se klaster ne bi izgubio unutar nekoliko sljede¢ih generacija.
Kod onih sa spolnim razmnoZavanjem je nuzna i spolna izolacija kako se geneticke razlike ne

bi izgubile (Barraclough i sur. 2003).



4. SPOLNI KROMOSOMI

U prirodi nalazimo tri tipa determinacije spola na temelju spolnih kromosoma: XY sustav
gdje je heterogametni spol muski, ZW sustav sa Zenskim heterogametnim spolom i UV sustav
kod kojeg spol odreduje haploidna faza zivota. Na evoluciju spolnih kromosoma moze
utjecati nekoliko faktora ukljucujuci: mutacije, spolnu selekciju, spolno antagonisti¢ku
selekciju (selekcija u kojoj aleli imaju razliciti relativni fitnes u muzjaka i zenki), stopu
rekombinacije, veli¢inu efektivne populacije i genski konflikt. Spolni kromosomi su se razvili
neovisno mnogo puta u biljaka i Zivotinja, te je njihovo nasljedivanje povezano sa spolom.
Kromosomi U i W su ograni¢eni na zenke, V i Y na muzjake, a X i Z se pojavljuju kod
muzjaka i zenki (sl. 3). Klju¢no obiljezje ovih kromosoma je spolno-determinirajuca regija
(SDR) koja sadrzi faktore za determinaciju spola i koja se ne rekombinira u heterogametnom
spolu. Ta regija moze biti veli¢ine od jednog lokusa do cijelog kromosoma (Bachtrog i sur.
2011).
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Slika 3. Razlike u nasljedivanju izmedu XY, ZW i UV sustava spolnih kromosoma

(Bachtrog i sur. 2011)



4.1. KROMOSOMI HOMOGAMETNOG SPOLA (X | Z)

Ovi kromosomi naizgled sli¢e autosomima 1 u pravilu su bogati genima. Kako ¢e selekcija
djelovati na gene koje nose ovi kromosomi ovisi 0 nekoliko faktora. Oni provode dijelove
svog evolucijskog Zivota u jedinkama oba spola (sl. 2) i hemizigoti su 1/3 vremena zbog ¢ega
se Stetni recesivni aleli lakSe eliminiraju, a korisne recesivne mutacije se odrzavaju. Geni na
kromosomima X i Z doZivljavaju ubrzanu evoluciju $to je primije¢eno kod sisavaca, ptica i
vinske musice (Drosphila melanogaster). Smatra se da je veéi razlog tome genski pomak
nego adaptivna evolucija, no empirijski uzorci su komplicirani i na njih utje¢e mnostvo
faktora pa generalizacija nije jednostavna. Razlike u spolu utjecu na spolnu selekciju pa tako i
na tipove gena koje nose kromosomi X i Z ¢ine¢i ih maskuliniziranima ili feminiziranima.
Kromosom X je prisutan 2/3 vremena kod Zenki i uvijek je hemizigotan kod muzjaka zbog
Cega je veca vjerojatnost da se dominantne mutacije naklonjene Zenkama i recesivne mutacije
naklonjene muzjacima proSire X kromosomom nego autosomom. Obrnuti uzorak je prisutan
kod kromosoma Z. Ovi procesi djeluju na genetski sadrzaj kromosoma X ¢ineci ga
feminiziranim i de-maskuliniziranim, a kromosom Z maskuliniziranim i de-feminiziranim.
Geni na kromosomima X i Z su hemizigoti kod heterogametnog spola zbog ¢ega se razvio
mehanizam kompenzacije doze gena. Dolazi do inaktivacije jednog kromosoma X kod Zenki
(kromosoma Z kod muzjaka) kako bi se odrzala genska ravnoteza medu spolovima i kako se
ne bi poremetile genetske mreze koje obuhvacaju gene vezane za spol i autosomalne gene.
Kompenzacija doze je dokumentirana kod vrsta Drosophila melanogaster i Anopheles
gambiae, a skupine sa ZW sustavom determinacije spola, primjerice ptice imaju nepotpunu
kompenzaciju doze Z kromosoma (Bachtrog i sur. 2011).

4.2. KROMOSOMI HETEROGAMETNOG SPOLA (Y I W)

Mnogi drevni kromosomi Y i W nose svega nekoliko funkcionalnih gena, kao npr. Y
kromosom primata koji nosi oko 20 gena. Nerckombinirajuci segmenti tih kromosoma (SDR)
propadaju kao rezultat mutacija, selekcije i genskog pomaka. Mutacije mogu dovesti do
nastajanja i dobrocudnih i Stetnih alela, na koje inace djeluje rekombinacija koja pospjesuje
efikasnost prirodne selekcije i ubrzava adaptivnu evoluciju. Upravo zbog toga suzbijanje
rekombinacije u SDR regiji uzrokuje njihovo propadanje. Preostali dijelovi spolnih
kromosoma podlijezu rekombinaciji u heterogametnom spolu i nazivaju se

preudoautosomalnim regijama (PAR). Granica izmedu ta dva dijela je dinami¢na, dolazi do



proSirenja ili suzenja SDR regije, a s time i do supresije ili aktivacije rekombinacije (Bachtrog
i sur. 2011).

Spolna selekcija je obi¢no djeluje snaznije na muzjacima nego na Zenkama, zbog ¢ega se Y
kromosom brZe mijenja kako bi nosio veéi broj muzjacima korisnih alela. No, zbog
nedostatka rekombinacije on brze propada od W kromosoma, a rezultat je niska raznolikost
sekvenci Y kromosoma. Proucavan je jedinstveni Y kromosom (i njegovi geni koji nemaju
svoj par na drugom kromosomu i ne rekombiniraju) star oko 1000 godina koji potjece iz
Mongolije. Zakljuceno je da su mongolski vojni zapovjednik DZingis-kan i njegovi muski
rodaci predci oko 8% muskaraca koji danas Zive u geografskoj regiji koja je nekad pripadala

Mongolskom carstvu, 5to je oko 1% svjetske populacije (Wade i sur. 2004).
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5. SPOLNA SELEKCIJA I NACINI PARENJA

Spolna selekcija je jedna od najmoc¢nijih evolucijskih sila. Do nje dolazi kada jedinke jednog
spola osiguravaju partnere za parenje i stvaraju potomstvo na teret drugih jedinki istog spola.
Spolna selekcija proizlazi iz razlika u reproduktivnom uspjehu, Sto je posljedica kompeticije
za spolne partnere i moguénosti oplodnje nakon kopulacije. Charles Darwin je prvi prepoznao
snagu i vaznost spolne selekcije, kako ona utjece na fenotipove muzjaka i Zenki, da dovodi do
spolnog dimorfizma i konac¢no evolucijskog napretka vrste. On je vjerovao da je spolna
selekcija igrala znacajnu ulogu u evoluciji ¢ovjeka i divergentnom razvoju razlicitih ljudskih
populacija. Spolna selekcija u pravilu djeluje snaznije na muzjake s obzirom da se oni bore za
naklonost zenki. Njihove reproduktivne strategije se obi¢no povezuju s riskiranjem zivota i
kra¢im zivotnim vijekom u odnosu na Zenke, Sto rezultira obiljezjem karakteristi¢nim za
muzjake: ,,Zivi brzo, umri mlad®. Visi mortalitet i brZe starenje su posljedica rizi¢nijeg Zivota
u odnosu na zenke, gdje muzjaci zrtvuju dug Zivot po cijeni uspjesnijeg parenja
(Bonduriansky i sur. 2008).

Za spolnu selekciju se smatra da je manje okrutna od prirodne selekcije, jer nedostatak
uspjeha ne znac¢i smrt nego manje potomstva. Borba medu muzjacima i zenkin odabir partnera
su klju¢ni elementi spolne selekcije koja zatim stvara dvije skupine muzjaka, one koji se pare
i one koji se ne pare. Ako se svaki muzjak pari s dvije ili viSe Zenki, mnogi muzjaci se ne
mogu pariti, a to su u pravilu oni koji nemaju poZeljne spolne znacajke. Pojacati spolnu
selekciju moze i kompeticija spermija u sluc¢aju da se zenka parila s vise od jednim partnerom.
Ovakva okolnost povecava koli¢inu neuspjesnih muzjaka jer dio onih Koji se i uspiju pariti na
posljetku ne stvaraju potomstvo. Kao $to je Darwin predloZio, uspjeh odredenih jedinki dolazi
na Stetu drugih jedinki istog spola. U nedostatku ovakve pojave, spolna selekcija ne postoji
(Shuster 2009, Jones i Ratterman 2009).

5. 1. BILJNI NACINI PARENJA

U biljnom svijetu je dvospolnost Siroko rasprostranjena pa su biljke razvile razlicite taktike uz
pomoc¢ kojih sprjecavaju samooplodnju. Americki geneti¢ar Seawall Wright je ukazao na to
da samooplodnja povecava ucestalost autozigotnih alela (dva alela s identi¢nim podrijetlom)
Sto rezultira smanjenim bioloskim fitnesom potomaka ¢iji su predci blisko srodni.
Heterostilija, proterandrija, proterginija, nekompatibilnost vlastitog polena i jajne stanice, neki

su od nacina koji sprjecavaju samooplodnju i njene potencijalno smrtonosne efekte. Do spolne
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selekcije kod biljaka moze do¢i na tri nacina: razli¢itim na¢inom prijenosa polena, razlikom u
rastu polenove mjesinice, majéinskom kontrolom sjemena. Kompeticija muskih dijelova i
prednost koju daju zenski dijelovi je moguéa kod biljaka, ali nije usporediva s onima kod
Zivotinja (Shuster 2009, Ashman i sur. 2014).

5. 2. ZIVOTINJSKI NACINI PARENJA

Prema Darwinovom zapazanju muzjaci dozivljavaju znatnije fizicke modifikacije i imaju
vecu zelju za parenjem u odnosu na zenke. Znanstvenici su vodeci se bas tim zapazanjem
trazili objasnjenja za razli¢ite naCine ponasanja prilikom parenja i koli¢inu energije koju svaki
spol ulaze u potomstvo. 1z toga se razvila teorija koja predlaZze da Zenke viSe energije ulazu u
potomstvo i sklonije su pruzanju roditeljske brige. Zenke relativno malo gameta investiraju u
potomke u odnosu na muzjake zbog ¢ega su muzjaci skloniji napustanju roditeljskih
odgovornosti kako bi se dodatno parili. Tih nekoliko velikih jajnih stanica koje stvara zenka
su limitirajuci resurs za koji se muzjaci moraju boriti kako bi stvorili svoje potomstvo. Upravo
zbog toga intenzitet spolne selekcije na muzjacima ovisi 0 broju za parenje dostupnih Zenki.
Znanstvenici Emlen i Oring su predlozili dvije mjere za razumijevanje nacina parenja i
odredivanja intenziteta spolne selekcije. S obzirom na postojanje ekoloskog potencijala za
parenje, moZze se izmjeriti stupanj do kojeg socijalno i ekolosko okruZenje dopusta muzjacima
da posjeduju Zenke kao partnerice za parenje. Ekoloski potencijal za parenje je najvisi kada su
Zenke u prostoru zajedno okupljene i kada njihova spremnost za parenje nije sinkronizirana, a
najnizi kada su resursi zenki ravnomjerno rasporedeni i spremnost zenki za parenje
sinkronizirana. Druga mjera zvana ,,operativni omjer spolova“ predlaze da do spolne selekcije
dolazi uslijed kompeticije izmedu muZjaka za partnericu. Sto je ve¢i broj spolno zrelih
muZjaka u odnosu na broj za parenje spremnih Zenki, snaznija je kompeticija izmedu muzjaka
za zenkinu naklonost i medusobno parenje. Ove mjere se odnose na intenzitet spolne selekcije
odredenih, za parenje spremnih jedinki, u odredeno vrijeme na odredenom mjestu. Ono §to
opravdava ovakav pristup je ¢injenica da se samo odredene jedinke razmnoZavaju, pa bi
ukljucivanje svih Zenki i muzjaka u ovakva mjerenja moglo odvesti procjene u krivom
smjeru. No, zanemarivanjem muzjaka koji se ne pare izostavljaju se oni koji znacajno
povecéavaju varijacije reproduktivnog uspjeha muzjaka. Vise je problematike koja se veze za
0VO mijerenje zbog ¢ega ga je teSko uzeti kao odgovor na evolucijsku snagu ,,operativnog

omjera spolova“ (Shuster 2009).
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5. 3. SPOLNA SELEKCIJA PRIJE KOPULACIJE

Dvije su glavne kategorije spolne selekcije: zakon bitke i Zenkin (ili nekad muzjakov) izbor.

Zakon bitke kaZe da se kod nekih vrsta muZjaci medusobno zestoko bore, a pobjednici
tih borbi imaju priliku se pariti sa Zenkama. Pojava se naziva intraseksualnom
selekcijom i primijeéena je kod mnogih vrsta ukljucujuci narvale koji se macuju
kljovama (sl. 4), trulezare porodice Scarabaeidae koji se bore sa svojim slozenim
rogovima (sl. 5) i muzjake mnogih drugih vrsta. Najnovija istraZzivanja pokazuju da je
interaseksualna selekcija glavni aspekt spolne selekcije, kao $to je prvi predlozio i sam
Darwin. No, usprkos tome ne smije se zanemariti vaznost i snazan utjecaj izbora
jedinke suprotnog spola. Zenka moze pobjeéi u slu¢aju da joj se udvara muzjak koji ju

ne uzbuduje ili u vremenu dok se vise muzjaka bore za njenu naklonost. Tada se ona

ne pari s pobjednikom borbe nego s nekim drugim muzjakom (Jones i Ratterman
2009).

Slika 4. Macevanje narvala Slika 5. Borba trulezara
(preuzeto s www.blog.nus.edu.sg) (preuzeto s www.lchsweb.com)

Zenkin (ili nekad muzjakov) izbor je vaZan aspekt spolne selekcije i pitanje je zasto
postoji i kako se razvio. Muzjaci sa svojstvom koje se dopada Zenki ¢e imati veci broj
potomstva, a to preferirano svojstvo ¢e se frekvencijom povecati u populaciji. S
obzirom na varijacije ljepote i uzoraka na tijelima tesko je vjerovati da Zzenke ne daju
prednost nekim muzjacima u odnosu na druge. Cak i najmanja prednost je dovoljna
kako bi spolna selekcija djelovala. Razlicite vrste cijene razli¢ite standarde ljepote pa

je pogresna pretpostavka da zivotinje imaju smisao za estetiku sli¢an ljudskom. To
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objasnjava zasto se neke, medu zivotinjama preferirane osobine ne ¢ine privlacnima
ljudima. Kod nekih vrsta podreda Ensifera (red Orthoptera) primijeceno je da je
veli¢ina glave i Celjusti muzjaka vazna za intraseksualnu kompeticiju i Zenkin odabir
partnera. Razlika u Sirini glave od 4% je dovoljna za pobjedu u borbi izmedu muzjaka
i jo$ vaznije za izbor Zenke. Veca glava i Celjust znace efikasnije Zvakanje i brzu
asimilaciju nutrijenata zbog ¢ega takvi muZjaci imaju vise energije za pokazivanje
seksualnosti i ceS¢e osvajaju naklonost zenki. lako je Sira glava preferirana prilikom
spolne selekcije, za prezivljavanje moze biti pogubna jer su pove¢ana mobilnost i
veli¢ina glave povezane s povecanim mortalitetom u divljini. Ovakav pronalazak je
suprotan vjerovanju da su za parenje privlacne osobine povezane s ve¢om Vjerojatnosti

prezivljavanja (Jones i Ratterman 2009, Ercit i Gwynne 2015).

5.4. MODELI SPOLNE SELEKCIJE PRIJE KOPULACIJE

Darwin-Fisher model predstavlja objasnjenje za spolnu selekciju medu monogamnim
skupinama Zivotinja. Pretpostavka je da populacija ima dva tipa Zenki, one koje su energi¢nije
I njegovanije i one koje su manje energic¢ne i zdrave. Kvalitetnije zenke su spremne za parenje
prije zenki nize kvalitete i kao partnere odabiru muzjake vise kvalitete, te je pretpostavka da
¢e oni imati viSe potomstva. Prema tome, ovaj model predlaZze da do odabira partnera dolazi
prema kvaliteti jedinki i postavlja se kao objasnjenje za evoluciju odabira partnera (Jones i
Ratterman 2009).

Modeli koji objasnjavaju evoluciju preferencija prilikom parenja pripadaju dvjema glavnim
kategorijama: modeli direktnih koristi i modeli indirektnih koristi. Modeli direktnih koristi
predlazu da zenke odabiru partnere koji im omogucuju neposrednu korist kao §to su
roditeljska briga ili obrana teritorija. Prema tome, mora postojati veza izmedu sekundarnih
spolnih oznaka i direktne koristi koju muzjak pruza Zenki. Modeli indirektnih koristi predlazu
da Zenkin odabir muzjaka nema nuzno trenuta¢nu i mjerljivu korist ve¢ da se kao posljedica
viseg fitnesa njezinih potomaka, povecava i njezin fitnes (Jones i Ratterman 2009).
Predlozena je podjela na dodatne kategorije koje mnogi smatraju kontroverznima. Iz toga
zakljuCujemo da postoji problematika vezana za ovu temu te je potrebno provesti dodatna

istrazivanja kako bi mogli s relativnom sigurno$¢u potvrditi modele.
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5.5. RAZNOLIKOST MUSKIH | ZENSKIH SPOLNIH ORGANA

Penis kao muski spolni organ se kroz Zivotinjsko carstvo pojavljuje nizom razli¢itih oblika i
veli¢ina. Moze biti ravan, spiralan, ra¢vast, gladak, bodljikav ili nekog drugog oblika. lako se
dugo smatralo da je vagina kao Zenski spolni organ relativno jednostavno i uniformno
gradena, novija istrazivanja su pokazala da postoji kompleksnost genitalija zenke. Muski i
Zenski spolni organi jedne vrste evoluiraju zajedno, a Zenske genitalije imaju ulogu kontrole
nezeljenog ili prisiljenog parenja. U jednom istrazivanju iz 2007. godine primijec¢eno je da je
penis muzjaka patke precizno spiraliziran kako bi mogao u¢i u sli¢no uvinute vagine
potencijalnih partnerica. Kako bi sprijecile oplodnju od muzjaka kojeg nisu odabrale, zenke
su razvile jos savijenije i kompleksnije vagine, na Sto su muzjaci odgovorili razvojem duzih
penisa (sl. 6). Prilikom istrazivanja na¢ina parenja kitova, primijeceno je da Zenke unutar
genitalija imaju nabore koji mogu biti tanki poput lista ili mnogo deblji u obliku savijenih
labirinta. Smatralo se da nabori sluze kao mehanizam za sprjecavanje ulaska morske vode
koja bi razrijedila ili oStetila spermu. S obzirom da neki dupini imaju veoma reducirane
nabore iako se pare u morskoj vodi, ova hipoteza je dovedena u pitanje. Veoma savijeni
nabori su pronadeni kod obalnog dupina (Phocoena phocoena) i grenlandskog glatkog kita
(Balaena mysticetus) koji imaju relativno velike testise $to je Cest znak da se jedna zenka pari
s viSe muzjaka. Pretpostavka je da nabori omogucuju Zenki da ima utjecaj na to ¢iji spermiji
¢e oploditi njene jajne stanice. Kod nekih vrsta zmija podvezica (Thamnophis sp.) muzjaci
imaju bodlje na vrhu penisa koje im omogucuju da se suoCe sa zenkama koje grée svoj
reproduktivni otvor i guraju penis van. Nakon $to zavrSe s kopulacijom muzjaci nanose ¢ep od
svoje spreme i drugih materijala kako bi sprijecili curenje i druge muzjake da prenose svoju
spermu u istu Zenku (sl. 7). Grada muskih i Zenskih spolnih organa omogucuje dodatnu
spolnu selekciju i dovodi odabrane jo$ jedan korak bliZze uspjeSnom parenju i ve¢em broju

potomstva (Pennisi 2016).

Slika 6. Penis i vagina patke Slika 7. Zmije podvezice prilikom parenja
(preuzeto s www.pygmylorisreid.files.wordpress.com) (preuzeto s www.dailymail.co.uk)
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5. 6. SPOLNA SELEKCIJA TIJEKOM | NAKON KOPULACIJE

Darwin je dao velik doprinos razumijevanju spolne selekcije, ali je propustio ¢injenicu da sve
kopulacije nuzno ne zavrSavaju osjemenjivanjem, a sva osjemenjivanja oplodnjom Zenskih
jajnih stanica. MuZjaci su razvili sposobnosti kako bi povecali Sanse da njihova kopulacija
zavrsi oplodnjom Zenke, a ne kopulacija nekog drugog muzjaka. U slucaju da se Zenka pari s
vise od jednim muzjakom, on mora biti bolji od ostalih i nakon kopulacije kako bi bas
njegovo potomstvo opstalo. Vazni dogadaji poslije kopulacije se zbivaju unutar Zenkinog
tijela, gdje ona uvelike kontrolira dogadanja pa se Zenkin izbor u ovom slucaju smatra
primarnim. Duga je lista procesa kontroliranih od strane zenke koji se moraju provesti kako bi
kopulacija s muzjakom rezultirala potomstvom (tablica 1) (Eberhard 2009).

Tablica 1. Neki od procesa koji se zbivaju unutar zenkina tijela (preuzeto i prilagodeno na
temelju Eberhard 2009)

1. Dozvola dovoljno duboke penetracije koja omoguéava
ostavljanje sperme na optimalnom mjestu za pohranu ili
oplodnju

2. Suzdrzavanje od preranog prekidanja kopulacije

3. Transport sperme do mjesta za pohranu ili oplodnju

4. Prilagodba uvjeta unutar reproduktivnog trakta (npr. pH)
kako bi se oslabila obrana od bakterija koja moze ubiti
spermije

5. Suzdrzavanje od odbacivanja sperme trenutnog muzjaka

6. Odbacivanje sperme proslog muzjaka

7. Ovulacija

8. Stvaranje jajnih stanica s viSe nutrijenata

9. Pobacivanje vec formiranih zigota

10. Vece ulaganje u brigu za potomstvo
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5. 7. MEHANIZMI SPOLNE SELEKCIJE TIJEKOM I NAKON KOPULACIJE

U ovom slucaju direktna interakcija dva ili visSe muzjaka podrazumijeva natjecanje spermija
za oplodnju istog seta jajnih stanica. Muzjaci se sluZe s nekoliko mehanizama kako bi ba$
njihovi spermiji pobijedili u utrci za oplodnju. Kod kraljeznjaka nailazimo na muzjake koji
mogu razrijediti spermu Zenkinog prijasnjeg partnera sa svojim, volumenom obilatijim,
cjakulatom. Druga taktika ukljuc¢uje morfologiju i ponaSanje samih spermija, gdje se oni
medusobno povezuju kako bi mogli energi¢nije plivati. Muzjak takoder moze koristiti vlastite
genitalije ili spermatofore kako bi premjestio ili uklonio spermu svog prethodnika. Kako bi si
povecao Sanse za pobjedom, muzjak se moze koristiti obrambenim strategijama kao Sto je

Cuvanje zenke od parenja s drugim partnerima (Eberhard 2009).

Zenke takoder imaju utjecaj na to &iji spermiji ¢e oploditi njezine jajne stanice. AKo je
zenkina sklonost povezana s nekim svojstvom odabranog muzjaka, ona ¢e odabrati bas njega.
Taj fenomen se naziva ,.kripticki Zenkin izbor*, gdje samo ime naglaSava da je Zenkina
selekcija nevidljiva i da sve kopulacije ne zavrSavaju nuzno potomstvom. Mehanizmi koje
kod Zenki favorizira prirodna selekcija dovode do ishoda koji su u muzjakovom
reproduktivnom interesu (npr. poticanje ovulacije, sprjecavanje daljnjeg parenja). Onaj
muzjak koji moze izmamiti kompletniji odgovor Zenke ¢e imati prednost prilikom kopulacije
pred ostalim muzjacima. Spolna selekcija utjeCe i na zenkin odgovor, gdje ona pocinje
otezavati muzjaku da izmami odgovor od nje. Time ¢e otac njezinog potomstva biti onaj koji
je bolji od prosjeka u izmamljivanju ovakvih odgovora. Postoji novija alternativna hipoteza
koja predlaze da su muzjaci i zenke u koevolucijskoj utrci za kontrolu nad reproduktivnim
dogadajima. Primjerice muzjak ima sposobnost poticanja Zenke da poloZi vise jaja ubrzo
nakon kopulacije s njim, prije kopulacije s drugim muzjakom. To moZe rezultirati polaganjem
jaja na neoptimalnom mjestu i vremenu. Zenke su evolucijski odgovorile na to tako da su
otezale muzjacima da na njih Stetno utjecu, a prirodna selekcija odobrava takav slijed
dogadaja. To rezultira daljnjom spolnom selekcijom na muzjacima kako bi razvili naprednije
sposobnosti izmamljivanja Zenkinog odgovora. Podatci koji ukazuju na ovakva dogadanja su
rezultati indirektnih testova morfologije genitalija i negenitalnih muskih kontaktnih organa
(Eberhard 2009).

Istrazivanje koje je nasumi¢no odabralo 131 vrstu je pomocu odredenih Kriterija ponasanja
pokazalo da u preko 80% tih vrsta dolazi do udvaranja i tijekom kopulacije. Muzjaci kukaca i

paukova koriste gotovo sve dijelove tijela dok tapsaju, stis¢u, grizu, lizu, tresu, njezno njisu,
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ili okre¢u Zenku, prekrivaju je teku¢inom, simboli¢no je zamataju u njezne svilene niti, hrane
je, masu joj i pjevaju. Smatra se da udvaranje u kasnoj fazi parenja ima funkciju izazivanja
povoljnih odgovora zenke. Otkri¢e ovakvog udvaranja je otvorilo vrata cijelom novom
podrucju istrazivanja i testiranju pretpostavljenih efekata kopulacijskog udvaranja na Zenkin
dio reprodukcije (Eberhard 2009).

Morfologija spermija se kroz Zivotinjske skupine uvelike razlikuje i s vremenom se mijenja
(sl. 8). Posljedica je postkopulacijske spolne selekcije, koja djeluje unutar Zenke u utrci
spermija jednog ejakulata ili utrci spermija razli¢itih muzjaka. Spermiji morfoloski teze
jednostavnosti kod zivotinja s vanjskom oplodnjom, a kompleksniji su i raznovrsniji kod
zivotinja s unutarnjom oplodnjom. Brzina plivanja je vazno svojstvo u utrci spermija koje
utjeCe na njegovu morfologiju, primjerice veci bi¢ se povezuje s brzim plivanjem 1 pobjedom
u utrci za oplodnju jajne stanice. Muzjaci nekih skupina, primjerice Lepidoptera, proizvode
plodnu i neplodnu spermu (parasperma). Pretpostavlja se da je funkcija parasperme opskrba
zenke nutrijentima, uklanjanje i blokiranje pristupa suparnicke sperme te utjecaj na kripticki

Zenkin izbor (Eberhard 2009).

Slika 8. Morfologija spermija razli¢itih skupina zivotinja

(preuzeto s www.expertsmind.com)
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Geni koji kodiraju molekule povezane s oplodnjom sisavaca i morskih beskraljeznjaka
oc¢ekivano dozivljavaju evolucijski promjene. Postoje dokazi ubrzane divergencije gena za
odgovarajuce spermije i jajne stanice unutar blisko srodnih vrsta. Promjene u genima koji
kodiraju neke od divergentnih proteina upucuju na to da je veéina ovakvih promjena rezultat
pozitivne selekcije. Hipoteze koje objasSnjavaju evoluciju proteina spermija i jajnih stanica
postoje, ali su tesko dokazive s obzirom da se dogadaju duboko u unutrasnjosti tijela i da na

njih utjeCu slozZene interakcije izmedu muzjaka i Zzenke prije kopulacije (Eberhard 2009).
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7. SAZETAK

Spolno razmnozavanje je nacin reprodukcije koje se uglavnom povezuje s eukariotima, a
glavno obiljezje mu je rekombinacija gena. U odnosu na nespolno razmnoZavanje zahtijeva
ulaganje vece koli¢ine energije pa je dugo nepoznanica bio razlog takve taktike
razmnozavanja. Znanstvenici su dosli mnogo blize odgovoru na pitanje kada i zasto se spolno
razmnoZavanje razvilo. Smatra se da je takvo razmnozavanje poteklo od zajednickog pretka
svih eukariota starog oko 2 milijarde godina. Prema najistaknutijoj hipotezi spolno
razmnoZavanje ubrzava evoluciju. MijeSanje vlastitog genskog materijala i kombiniranje
njegovog djela s genskim materijalom drugog ¢lana iste vrste omogucuje relativno brz
nastanak novog genoma s moguée korisnim mutacijama. Pretpostavlja se da su eukarioti koji
se razmnoZavaju nespolno potekli od predaka sa spolnim razmnozavanjem, s obzirom da je i
kod njih pronadena veéina gena potrebnih za mejozu. Sto su vrste s vremenom postajale
odvedenije, napredovali su i njihovi mehanizmi povezani s razmnozavanjem. Spolni
kromosomi su evoluirali zasebno viSe puta, a ustalili su se kod veéine eukariota s odvojenim
spolovima. Oblik prirodnog odabiranja kojeg proZivljavaju sve vrste sa spolnim na¢inom
razmnoZavanja je spolna selekcija i o njoj ovisi hoce li jedinka imati potomstvo i koliko ¢e ga
biti. Spolna selekcija obuhvaca niz procesa i dogadaja koji se zbivaju izmedu i unutar
muzjaka i zenke iste vrste. Mehanizmi povezani sa spolom i spolnim na¢inom razmnozavanja
su kodirani odredenim genima i njihovo razumijevanje je vazno za razumijevanje Sire slike

mocne prirodne sile, evolucije.

22



8. SUMMARY

Sexual reproduction is predominant type of reproduction which is mainly linked to eukaryotes
and its main characteristic is recombination of genes. It requires significant costs relative to
asexuality, so for a long-time reason for that kind of reproduction tactic was unknown.
Scientists came much closer to answering questions like ,,When and why sexual reproduction
has evolved? “. It is considered that sex first emerged in the common ancestor of all
eukaryotes about 2 billion years ago. According to prominent hypothesis sex may speed up
evolution. Shuffling their own DNA and combining some of it with the DNA of another
member of the same species enables relatively quick production of new genome with possibly
beneficial mutations. It is assumed that asexual eukaryotes evolved from sexual ancestors,
considering their genome contains almost all the genes necessary for meiosis. As species
evolved trough time, their reproduction mechanisms became more complex. Sex
chromosomes have evolved independently many times in animals and plants, and held on to
most eukaryotes with separate sexes. A form of natural selection that all sexual species go
through is called sexual selection and it decides whether the individual will have offspring
and how many there will be. Sexual selection includes many processes and events that happen
in between and inside male and female of the same species. Mechanisms connected to sex and
sexual form of reproduction, are coded by genes, and their understanding is important to

recognize the bigger picture of powerful natural force, evolution.
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