Robert L. Trivers: Roditeljski ulog i spolno odabiranje

Charles Darwin (u svojoj knjizi “Podrijetlo ~ovjeka”) nerijetko je zbrkano obra|ivao temu spolnog odabiranja jer mu je nedostajao op}i okvir u koji bi povezao varijable koje je smatrao va`nima: naslje|ivanje povezano sa spolno{}u, udio spolnosti pri za~e}u, razli~ite stope smrtnosti, roditeljski ulog, oblik sustava parenja (monogamija, poliginija, poliandrija i promiskuitet). Ta je zbrkanost navela druge biologe da ka`u kako je Darwinova terminologija bila neprecizna, kako je Darwin pogre{no protuma~io funkciju nekih struktura, i kako je utjecaj spolnog odabiranja isuvi{e precijenjen. Huxley primjerice bez ikakvih dokaza i teorijskih argumenata odbacuje zna~aj `enkinog izbora, i sumnja u to da prevladavaju one adaptacije mu`jaka koje smanjuju njihove {anse za opstanak premda se izabiru zbog visoke koristi za reproduktivni uspjeh. Me|utim, od Darwinova vremena i djela, do{lo je do nekih zna~ajnih uspjeha. Danas je razja{njena genetika spolnosti, a Fisher je 1958. godine stvorio model obja{njenja o razmjerima spolnih stanica prilikom za~e}a, a nedavno se taj model pro{irio kako bi uklju~io posebne mehanizme koji djeluju prilikom parenja. Laboratorijski i terenski podaci potvr|uju da su `enke sposobne za vrlo lukave izbore, a Bateman je 1948. godine prelo`io op}i temelj za `enski izbor i natjecanje me|u mu`jacima, a za jednu je vrstu pru`io to~ne podatke kako bi potkrijepio svoj dokaz.

U ovome ~lanku prikazat }u op}i okvir za raspravu o spolnom odabiru. Poku{at }u definirati i staviti u odnos klju~ne varijable. 

Varijabilnost reproduktivnog uspjeha

Darwin je spolni odabir definirao kao (1) natjecanje jednoga spola za ~lanove suprotnoga i kao (2) diferencijalni izbor kojim ~lanovi jednoga spola biraju ~lanove suprotnoga, te tvrdio da to obi~no zna~i da se mu`jaci me|usobno natje~u za `enke, te da `enke izabiru neke mu`jake, a ne neke druge. Da bismo prou~ili te fenomene potrebni su nam to~ni podaci o diferencijalnim reproduktivnim uspjesima prema svakome spolu. To~ni podaci o `enskom reproduktivnom uspjehu su za mnoge vrste dostupni, ali sli~ne podatke za mu`jake te{ko je dobiti, ~ak i kod onih vrsta koje su sklone monogamiji. Ljudska vrsta dobro ilustrira tu tvrdnju. U bilo kojem dru{tvu relativno je lako to~no pripisati dijete biolo{koj majci, ali element nesigurnosti prati svako pripisivanje djeteta odre|enome biolo{kom ocu. Primjerice, Henry Harpending je sakupio biokemijske podatke za Bu{mane iz Kalaharija, i pokazao da oko 2% djece toga plemena ne pripada o~evima kojima se djeca obi~no pripisuju. Naravno, podaci o ljudskoj vrsti iscrpniji su od sli~nih podataka o drugim vrstama.

Kako bi do{ao do to~nih podataka za oba spola, Bateman je prou~avao jednu vrstu, Drosophila melanogaster, u laboratorijskim uvjetima. Upotrebom kromosomski ozna~ene jedinke u konkurenciji s jedinkama koje nose razli~ite markere, i tra`e}i te markere na potomstvu, on je mjerio reproduktivni uspjeh svake jedinke, `enke i mu`jaka. Metoda se sastojala od promatranja pet odraslih mu`jaka i pet odraslih, dotad neoplo|enih `enki, tako da je svaka `enka imala izbor od pet mu`jaka, a svaki mu`jak izbor od pet `enki.

Podaci brojnih eksperimenata s natjecanjima kod Drosopile pokazali su tri va`ne spolne razlike: (1) Reproduktivni uspjeh mu`jaka varirao je puno vi{e od `enkinog. Samo 5% `enki nije izlijeglo nikakvo potomstvo koje je pre`ivjelo, dok je 21% mu`jaka bilo neuspje{no u istome smislu. Nadalje, neki su mu`jaci bili iznimno uspje{ni, i za~eli gotovo tri puta vi{e potomaka od najuspje{nije `enke. (2) Reproduktivni uspjeh `enki, ~ini se, nije bio ograni~en njihovom sposobno{}u da privuku mu`jake. Mu`jaci su isto tako `ivo udvarali onim `enkama (4%) koje nisu uspjele kopulirati, kao i onima koje u tome jesu uspjele. Naprotiv, reproduktivni uspjeh mu`jaka bio je bitno ograni~en njihovom sposobno{}u da privuku i nadra`e `enke. 21% mu`jaka koji nisu uspjeli proizvesti potomstvo, nije pokazivalo nezainteresiranost za kopuliranje, ve} samo nesposobnost da ih `enke prihvate. (3) Reproduktivni uspjeh `enki nije se bitno pove}ao (ako se uop}e pove}avao) nakon prve kopulacije, a nimalo se nije pove}ao nakon druge; ve}ina `enki bila je nezainteresirana za kopulaciju vi{e od jednom ili dvaput. Kako su pokazali geneti~ki markeri kod potomaka, mu`jaci su gotovo linearno pove}avali reproduktivni uspjeh i sve su se vi{e parili. (Korolar tog pronalaska jest da mu`jaci nisu skloni parenju s istom `enkom dvaput.) Premda su ti podaci dobiveni u laboratoriju, oni se mogu jo{ sna`nije primijeniti na stvarni `ivot, naime kada mu`jaci nisu ograni~eni na pet `enki i kada `enke imaju daleko ve}i skup za odabir mu`jaka.

Bateman je dokazivao da se njegovi rezultati mogu objasniti pozivanjem na energiju koju svaki spol ula`e u svoje spolne stanice. Budu}i da mu`jak Drosophila ula`e manje metabolijske energije u proizvodnju dane spolne stanice, od `enki koje ula`u velik dio energije, reproduktivni uspjeh mu`jaka nije ograni~en njihovom sposobno{}u da stvaraju spolne stanice, ve} njihovom sposobno{}u da tim stanicama oplo|uju jaja. Reproduktivni uspjeh `enke naprotiv nije ograni~en njezinom sposobno{}u da oplodi svoje jaje, ve} njezinom sposobno{u da stvara jaja{ca. Budu}i da kod gotovo svih `ivotinja i biljaka mu`jaci proizvode spolne stanice koje su manje u usporedbi s `enskim, Bateman je zaklju~io da se njegovi rezultati mogu primijeniti vrlo {iroko, dakle na “sve organizme, osim vrlo primitivnih, kao i na one slu~ajeve kod kojih monogamija u kombinaciji sa nekim spolnim udjelom u jedinici oplodnje eliminira svaku unutarspolnu selekciju”.

Dobre terenske podatke o reproduktivnom uspjehu te{ko je na}i, ali oni koji postoje, uz pretpostavku da reproduktivni uspjeh mu`jaka varira proporcionalno broju kopulacija, podr`avaju uvjerenje da kod svih vrsta, osim kod vrsta kod kojih roditeljska briga mo`e biti ograni~avaju}i izvor za `enke, reproduktivni uspjeh mu`jaka varira vi{e od `enskoga. To podr`avaju podaci iz studija o kukcu konjicu, babunima, obi~nim `abama, prerijskim pili}ima, tetrijebovima, divovskim mor`evima, balegarima i nekim anolinim gu{terima. Posredni dokazi postoje i za druge gu{tere i mnoge sisavce. Kod monogamnih vrsta, mogli bismo o~ekivati da reproduktivni uspjeh mu`jaka varira u skladu s `enskim, ali uvijek postoji mogu}nost prevare i razli~ite stope `enske mortaliteta, a ti faktori pove}avaju varijabilnost mu{kog reproduktivnog uspjeha, a da pri tomu ne mijenjaju zna~ajno varijancu `enskoga.

Roditeljski ulozi po spolovima

Batemanov argument mo`e se prikazati u preciznijem i op}enitijem obliku, tako da sistem parenja, recimo monogamija, i razmjer spolova odraslih jedinki postanu funkcije jedne varijable koja kontrolira spolni odabir. Prvo }u definirati roditeljski ulog kao bilo koji ulog roditelja u pojedina~nog potomka koji pove}ava {anse potomka za opstanak (a time i njegov reproduktivni uspjeh) na ra~un roditeljske sposobnossti da isti ulog investira u drugog potomka. Na taj na~in definiran, roditeljski ulog uklju~uje i metaboli~ki ulog u primarnu spolnu stanicu, ali on se odnosi i na bilo koju investiciju (poput hranjenja ili ~uvanja mladunca) koja koristi potomku. Ta definicija ne uklju~uje napor koji se tro{i za pronala`enje ~lana suprotnoga spola ili na pot~injavanje ~lana vlastitoga spola kako bi se jedinka mogla pariti s ~lanom suprotnoga, budu}i da takav ulog (osim u posebnim slu~ajevima) ne utje~e na {anse za opstanak potomka koji }e uslijediti, stoga taj ulog nije roditeljski ulog.

Svakog potomka mo`emo smatrati ulogom neovisno o drugim potomcima, pri ~emu pove}ani ulog u jednog potomka podrazumijeva smanjenje uloga u drugog. Veli~inu roditeljskog uloga mjerim negativnim efektom na roditeljsku sposobnost da investira u drugog potomka: veliki roditeljski ulog u jednog potomka bitno smanjuje roditeljsku sposobnost da stvori drugoga. Ne postoji nu`na korelacija izme|u veli~ine roditeljskog uloga u nekog potomka i njegove koristi za mladun~e. Mogli bismo ~ak pokazati da se za vrijeme sezone parenja, korist od danog roditeljskog uloga mora smanjivati do neke mjere, jer vrsta ina~e ne bi proizvodila odre|eni broj potomaka po sezoni. Smanjenje reproduktivnog uspjeha koje proizlazi iz negativnog efekta roditeljskog uloga na neroditeljske oblike reproduktivnog napora (poput natjecanja za spolne partnere) isklju~ujem iz mjerenja roditeljskog uloga. Stoga mo`emo re}i da ovdje raspravljam o reproduktivnom uspjehu kao da je jedina relevantna varijabla roditeljski ulog.

U nekoj danoj sezoni reprodukcije, ukupan roditeljski ulog jedinke mo`emo definirati kao zbroj njezinih uloga u svakog potomka {to ih stvori tijekom te sezone, i mo`emo pretpostaviti da je prirodna selekcija favorizirala onaj ukupni roditeljski ulog koji vodi do maksimalnog reproduktivnog uspjeha. Ako ukupni roditeljski ulog podijelimo brojem jedinki koje je stvorio roditelj, dobit }emo tipi~ni roditeljski ulog neke jedinke po potomku. Batemanov argument sada mo`emo preoblikovati na sljede}i na~in. Budu}i da ukupni broj potomaka koje jedan spol vrste koja se razmno`ava spolno mora odgovarati ukupnom broju koji je stvorio drugi (i pod pretpostavkom da se spolovi ne razlikuju ni po ~emu drugome osim u svom roditeljskom ulogu po potomku), onda }e spol ~iji je tipi~ni roditeljski ulog ve}i od uloga suprotnoga spola, postati ograni~avaju}i izvor za taj drugi spol. Jedinke onoga spola koje investiraju manje natjecat }e se me|usobno kako bi se parile s ~lanovima spola koji investira vi{e, jer jedinka prvoga spola mo`e pove}ati svoj reproduktivni uspjeh investiraju}i uspje{no u potomstvo razli~itih ~lanova ograni~avaju}eg spola. Potencijal spolnoga natjecanja kod spola koji investira manje mo`e se izmjeriti izra~unavanjem odnosa broja potomaka {to ga optimalno proizvodi taj spol (isklju~ivo kao funkcija roditeljskog uloga, pod pretpostavkom da je investicija suprotnoga spola fiksirana njizinom optimalnom vrijedno{}u) i optimalnog broja potomaka koji mo`e proizvesti ograni~avaju}i spol.

Postupak spolne selekcije rukovodi se relativnim roditeljskim ulogom spolova u njihovo potomstvo. Natjecanje za `enke obi~no karakterizira mu`jake jer mu`jaci obi~no ne investiraju gotovo ni{ta u svoje potomke. Tamo gdje se raditeljski ulog mu`jaka mo`e usporediti sa `enskim, mo`emo o~ekivati da }e reproduktivni uspjeh mu`jaka i `enki varirati na sli~an na~in, a `enski izbor ne}e biti ni{ta selektivniji od mu{koga. Tamo gdje roditeljski ulog jako nadilazi `enski (bez obzira na to koji spol ula`e vi{e u svoje spolne stanice), mo`emo o~ekivati da }e se `enke me|usobno natjecati za mu`jake, i da }e mu`jaci biti selektivni u prihva}anju neke `enke za partnera.

Moramo primijetiti da mo`da nije mogu}e da jedinka nekoga spola investira samo jedan dio u potomke jedinke suprotnoga spola. Kada mu`jak ula`e manje po tipi~nome potomku, tada }e to ~initi i `enka, ali ako ulo`i vi{e od polovine onoga {to investira `enka (ili obrnuto), selekcija ne}e poticati mu`ja~ko natjecanje za sparivanjem s vi{e nego jednom `enkom, posebno ako se nasljednici druge `enke ne mogu izdvojiti i pripisati vi{e nego jednom mu`jaku. Ako je ukupan reproduktivni uspjeh za mu`jaka ve}i ako investira u potomke samo jedne `enke, negoli {to bi to bio da investira u potomke dviju, onda }e selekcijom biti odabran mu`jak koji }e investirati u potomke samo jedne `enke. Taj argument je mo`da va`an za razumijevanje razli~ite stope mortaliteta monogamnih ptica.

Fisherov model spolnoga uloga (nedefinirano) uspore|uje roditeljske izdatke u mu{ke i `enske potomke i smatra da su energija i vrijeme mjere tih izdataka. Drugi oblici Fisherova modela koriste ili nedefinirani pojam roditeljskih izdataka, ili pak pojam energijskog uloga. U oba slu~aja klju~ni je pojam neprecizan, ali onaj relevantan jest roditeljski ulog kao {to smo ga definirali ranije. Energijski ulog ~esto mo`e biti dobra aproksimacija roditeljskog uloga, ali je jasno da katkada mo`e biti i vrlo slaba. Jedinka koja brani svoje leglo od istrebljiva~a mo`e tro{iti vrlo malo energije, a pri tomu imati visok mortalitet; takvo pona{anje moramo smatrati velikom investicijom, premda je u terminima utro{ene energije vrlo mala.

Obrasci roditeljskog uloga

Vrste mo`emo klasificirati prema relativnoj roditeljskoj investiciji koju svaki spol ula`e u svoje mlade. U velikoj ve}ini vrsta, jedini mu`ja~ki doprinos opstanku njihova potomstva jesu njegove spolne stanice. Kod tih vrsta, `enski doprinos o~ito u velikoj mjeri nadilazi mu`ja~ki.

Mu`jak u svoje potomke mo`e ulagati na razli~ite na~ine. On mo`e svojoj partnerici osiguravati hranu, kao {to je to slu~aj kod nekih kukaca, paukova i ptica. On mo`e prona}i i braniti dobro mjesto na kojemu }e se `enka hraniti, izlijegati jaja ili odgajati mlade, kao {to je to slu~aj kod mnogih ptica. On mo`e izgraditi gnijezdo i prihvatiti jaja{ca, kao {to je to slu~aj kod nekih riba. On mo`e pomo}i `enki da izlegne jaja, kao kod nekih parazitnih ptica. Mu|jak tako|er mo`e braniti `enku. On mo`e le`ati na jajima, kao {to je to slu~aj s nekim pticama, ribama, `abama i da`devnjacima. On mo`e pomo}i u prehrani i obrani mladih, omogu}iti im odgoj i tako dalje, kao {to je to s vukovima i mnogim monogamnim pticama. Napokon, on mo`e pru`iti neizravnu grupnu korist za mladun~e (poput sigurnosti), kao {to je to slu~aj kod mnogih primata. Svi ti oblici mu`ja~kog roditeljskog uloga smanjuju disparitet izme|u mu{ke i `enske investicije koji postoji zbog po~etne razlike u veli~ini spolnih stanica. 

Kako bismo testirali roditeljski ulog svakoga spola koji kontrolira spolno odabiranje, moramo potra`iti vrste kod kojih je mu{ki roditeljski ulog ve}i od `enskog. Najbolji su kandidati Phalaropidae i poliandrijske vrste ptica. Kod tih vrsta, roditeljski ulog `enke zavr|ava se ~im snese jaja; samo mu`jak le`i na jajima i brine se za mlade nakon izlijeganja. Ni jedan znanstvenik dosada nije poku{ao procijeniti relativni roditeljski ulog kod tih vrsta, ali te su vrste vrlo bitne po tome {to je visok mu`ja~ki roditeljski ulog u bitnoj korelaciji s obratom spolnih uloga: `enke su svjetlijih boja, agresivnije i ve}e od mu`jaka, one se udvaraju mu`jacima i bore se za njih. Kod nekih palaropa* ne psotoje dokazi da `enke lije`u vi{estruka gnijezda, ali kod nekih poliandrijskih vrsta `enke o~ito idu od mu`jaka i mu`jaka i sukcesivno lije`u legla. Kod tih vrsta `enka je ograni~ena svojom sposobno{}u da nagna mu`jake da se brinu za njezine potomke, pa njezin reproduktivni uspjeh mo`e varirati vi{e negoli mu`ja~ki. Isto tako, visoki roditeljski ulog mu`jaka lula{a i morskih konjica (syngnathidae) povezan je sa `enskim udvaranjem i svijetlim bojama, a `enski reproduktivni uspjeh ograni~en je mu{kim roditeljskim ulogom. Terenski su podaci za druge skupine rijetki, pa nije mogu}e re}i postoje li i kod njih primjeri izvrtanja roditeljskih uloga, ali dostupni podaci za neke vrste `abi barem ukazuju na tu mogu}nost. Kod tih vrsta, mu`jak nosi jedno ili vi{e mladih na svojim le|ima dugo vremena. @enke imaju intenzivnije boje od mu`jaka ({to je kod `aba rijetkost) i barem kod jedne vrste, Dendrobates aurata, primije}eno je nekoliko `enki koje slijede, ili udvaraju jednom mu`jaku. Kod tih vrsta mu`jak nosi samo jedno mlado na svojim le`ima, sve dok punoglavac ne postane dovoljno velik, ali `enke su za to vrijeme u sebi nosile {est velikih jaja, stoga je mogu}e da se `enke natje~u za le|a mu`jaka. Postoje i druge obitelji `aba kod kojih se vide obilje`ja mu{ke roditeljske brige, ali jo{ je manje toga poznato o njihovoj socijalnoj organizaciji.

Kod ve}ine monogamnih ptica, mu{ki i `enski roditeljski ulog je vjerojatno usporediv. Postoje dokazi da kod nekih vrsta mu`jaci investiraju ne{to manje od `enki. Kluijver je pokazao da se mu`jak vrste Sturnus vulgaris zadr`ava na jajetu manje i da hrani mlado rije|e negoli |enka, a sli~ni su podaci dostupni i za druge vrapce. ^injenica da su kod mnogih vrsta mu`jaci povremeno poligini~ni, upu}uje na zaklju~ak da ~ak i kada su monogamni, mu`jaci investiraju manje u mlade od `enki. Kako su obrat u ulogama, kao i dokazi o ve}oj mu{koj negoli `enskoj roditeljskoj investiciji, izuzetno rijetki u ptica, ja }u po~etno tek proizvoljno klasificirati ve}inu monogamnih ptica u kategoriju u koojjoj je `enski ulog u mladunce ne{to ve}i od mu{kog.

To~nija klasifikacija `ivotinja, posebno onih sli~nih vrsta, bila bi vrlo korisna u oblikovanju i testiranju preciznijih hipoteza. Bilo bi idealno kada bismo na taj na~in klasificirali grupe ptica, jer male razlike u odnosu roditeljskih investicija mogu stvoriti velike razlike u socijalnom pona{anju, spolnom dimorfizmu i stopama smrtnosti po spolovima. Bilo bi zanimljivo prema relativnim roditeljskim ulozima usporediti i ljudska dru{tva, i ispitati oblike spolnog uloga, ali odre|ivanje je roditeljske investicije slo`eno zbog ~injenice da ljudi ~esto investiraju u srodnike koji im nisu djeca. Bogatog ~ovjeka koji podr`ava bra}u, sestre i njihovu djecu mo`emo smatrati funkcionalno poligini~nim, ako se korist za njegovu podobnost pomo}u srodinka smanjuje proporcionalno stupnju njihove srodni~ke udaljenosti od njega. Postoje dobri dokazi da predbra~ni spolni promiskuitet `ena u ljudskim dru{tvima ima veze s onim oblikom roditeljskog uloga koji u normalnim uvjetima maksimira `enski reproduktivni uspjeh...
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