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1. UVvOD

Briga za mlade definira se kao bilo koji oblik roditeljske brige za mlade nakon njihovog
rodenja. Briga mladima povecava Sansu za prezivljavanje, a roditeljima moze ponekad
donijeti vise Stete nego koristi. Imamo razli¢ite oblike roditeljske brige koji ovise 0 mjestu
lijeganja jaja, koli¢ini dostupne hrane, smjestaju i zaStiti mladih. Razlog brojnih oblika
roditeljske brige je prilagodba na jedan ili viSe ekoloskih izazova, te utjeCu na stvaranje
Zivotne povijesti u Zivotinja i njihove reproduktivne strategije. Ekologija i zivotna povijest
vrste odreduju prednosti i mane brige o mladima i vjerojatnost da se odrzi i evolvira.
Tradicionalno brigu za mlade prou¢avamo kod zivotinjskih vrsta kojima je ona prirodno
izrazena 1 vrlo dobro razradena. Takva briga je prirodno evolucijski izraZzena kod ptica i
sisavaca. Kod ptica oba roditelja nekoliko stotina puta u danu putuju tragajuci za hranom
kako bi nahranili svoje mlade, a kod sisavaca Zenke hrane mlade s visoko nutritivnim i

metaboli¢ki skupocjenim mlijekom.

Clutton-Brock (1991) objavio je jednu od prvih opseznih zbirki u kojoj detaljno
opisuje razli¢ite oblike brige i raspodjelu tih oblika po taksonomskim grupama. Na primjer
raznovrsni gmazovi (Reptilia), ribe (Pisces), kukci (Insecta), pau¢njaci (Arachnida),
mekusci (Mollusca), ramenonosci (Brachiopoda) te mahovnjaci (Bryozoa) hrane svoje
nerazvijene embrije preko strukture slicne placenti koja se pojavljuje u sisavaca. Takoder
postoji i mali broj vodozemaca (Amphibia), riba (Pisces), kukaca (Insecta), pauénjaka
(Arachnida), rakova (Crustacea) i pijavica (Hirudinea) kod kojih roditelji svoje mlade

nakon $to se izlegu ili okote opskrbljavaju hranom kao u ptica.

Unutar Zivotinjskog carstva jednostavniji oblici brige su Sire rasprostranjeni i
istraZzeni. Omogucavaju vaZzan uvid u porijeklo evolucije ikasnije u modifikacije same brige
za mlade. Relativno jednostavni oblici brige za mlade se konstantno otkrivaju, §to je
dokazano nedavnim izvjesStajima o dubokomorskoj lignji (Gonatus onyx) kod koje zenka
¢uva embrije tako $to ih zadrzava unutar svojih tentakula. A kod beznozaka (Boulengerula
taitanus) primijeceno je da se mladi hrane na nac¢in da gule i jedu vanjski sloj majcine koze

bogate nutrijentima (Kolliker, Smiseth i Royle 2012).



U prirodi postoji ogromna raznovrsnost u oblicima brige koju pruzaju roditelji tako
Sto povecavaju fitnes kod mladunaca. Fitnes ili adaptivna vrijednost je mjera reproduktivne
sposobnosti jedinke u odnosu na drugu jedinku. Razli¢iti oblici brige mogu se razumjeti kao
adaptacije za noSenje s jednom ili viSe ekoloskih opasnosti poput predatora, parazita i

nestasica hrane.

Najosnovniji 1 najraSireniji oblik brige je opskrba gameta (jaja) s dodatnim
nutrijentima poput proteina i lipida u koli¢ini vecoj nego S$to je neophodna za uspjesnu
oplodnju. U pravilu, ovaj oblik brige pruzaju zenke jer one u odnosu na muzjake produciraju
vece gamete. No, ipak muzjaci nekih vrsta mogu pripomoci u opskrbljivanju gameta u vidu

svadbenih darova koje daruju Zenkama.

Polaganje jaja, izbor mjesta gnijezdenja te gradnja gnijezda ubrajaju se u brigu za
mlade pod uvjetom da takvo ponasanje povecava fitnes kod mladuncadi. lzgradnja gnijezda
1 jazbina je Siroko rasprostranjena i kod kraljeZnjaka 1 kod beskraljeznjaka. Osim zastite od
predatora, gnijezda i jazbine omogucavaju roditeljima da poboljSaju interakciju s mladima.

Tome uzrok je prostorna agregacija koja je vazan faktor u evoluciji roditeljske brige.

Napredniji oblici brige za mlade ukljuéuju prisutnost jaja ili mladih i njihovo
opskrbljivanje hranom. U takvim naprednim oblicima brige roditelji ostaju s jajima ili
mladima na fiksnoj (ustaljenoj) lokaciji gdje ih Stite od prirodnih neprijatelja te ukoliko je to

potrebno vrlo lako premjeste na drugu lokaciju (Kolliker, Smiseth i Royle 2012).



2. ZASTO JEDAN SPOL VISE BRINE NEGO DRUGI

Raspodjela brige za mlade kod muzjaka i zenki prikazana je na primjeru riba Teleostei
kod kojih su rezultati pokazali da je briga Zenki za mlade najucestalija kod unutarnje

oplodnje (86 %), a briga muzjaka za mlade je najucestalija kod vanjske oplodnje (70 %).
plodnj g ] Jjena ] y plodnj

Tablica 1. Raspodjela brige za mlade kod muZzjaka i zenki na primjeru riba Teleostei

(preuzeto 1 prilagodeno prema Gross i Shine 1981)

RODITELJSKA BRIGA | Unutradnja oplodnja | Vanjska oplodnja
Muzjak 2 61
Zenka 14 24
Nema brige 5 100

Gross i Shine (1981) predstavljaju hipoteze na temelju objavljenih radova kako bi

objasnili zasto na¢in oplodnje utjece na to koji ¢e spol brinuti za mlade.

Prva hipoteza kaze da vanjska oplodnja pruza vecu sigurnost pri utvrdivanju
ocinstva. Trivers (1972) predlozio je da ¢e sigurnost olinstva biti odredena nadinom
oplodnje. Posto se vanjska oplodnja dogada u vrijeme polaganja jaja oCinstvo ¢e biti
pouzdanije nego kod unutarnje oplodnje kod koje dolazi do kompeticije spermija koji ¢e prvi
oploditi jajnu stanicu. Prema ovoj hipotezi, kod unutarnje oplodnje muzjak ¢e biti manje
stimuliran pruziti brigu mladima nego Zenka jer nije U potpunosti siguran da su mladi

njegovi.

Druga hipoteza kaze da unutarnja oplodnja daje priliku muzjaku da napusti Zenku i
mlade. Dawkins i Carlisle (1976) predlozili su da unutarnja oplodnja kod ptica i sisavaca
pruza muzjaku priliku da prvi napusti gnijezdo i ostavi zenku da sama brine o mladima. Sto
se ti¢e vanjske oplodnje kod nje su predlozili da je mozda doslo do zamjene uloga, jer su
naime spermiji laksi nego jaja pa muzjak mora pricekati da se jaja poloze prije nego §to ih
moze oploditi ili ¢e gamete otplutati dalje. To Zenki daje priliku da ode dok muzjak jo$

oploduje jaja.

Ova hipoteza je odbijena jer najcesci tip otpustanja gameta u vanjskoj oplodnji je
upravo ovaj, odnosno muzjaci i zenke istovremeno otpustaju gamete te oba spola imaju
podjednake Sanse da otidu. No, u 36 od 46 vrsta koje vrSe oplodnju na ovaj nacin i
monoparentalne su, muzjaci su ti koji se brinu za mlade. Nadalje, u nekim porodicama riba

(Callichythyidae, Belontiidae) muzjaci grade gnijezda od pjene i otpustaju spermije prije
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nego Sto Zenka otpusti jaja. U tim slucajima, prema ovoj hipotezi muzjak ima priliku prvi
oti¢i, no ipak ne ode vec je upravo on taj koji se brine za mlade. Dakle, briga muzjaka za
mlade ostaje u korelaciji s vanjskom oplodnjom nezavisno o redu otpuStanja gameta i 0

prilici da prvi ode (Gross i Sargent 1985).

Treéa hipoteza kaze da bliskost jednog spola s embrijem utje¢e na njegovu brigu
prema njemu. Williams (1975) je predlozio da bliskost sa embrijima moze imati utjecaja na
to koji ¢e spol brinuti. Na primjer, kod unutarnje oplodnje Zenka je ta koja je embriju
najbliza te to moze biti prvi korak prema promjenama koje vode ka evoluciji brige za mlade
kod mladih riba. S druge strane kod vanjske oplodnje, jaja se obi¢no polazu na teritoriju
muzjaka te je muzjak taj koji je najblizi embrijima. Branjenje teritorija da bi se privuklo nove
zenke postaje zapravo Sti¢enje jaja i mladih te nudi preadaptaciju za mnogo sloZeniju brigu
za mlade koju pruzaju muzjaci. Stoga briga za mlade koju pruzaju muzjaci ukljuc¢uje manje
troskova (manjak parenja) nego u drugim sluc¢ajevima jer muzjak koji $titi jaja i dalje moze
privuéi vise Zenki. Stovise Zenke ponekad preferiraju muzjake koji veé imaju jaja u svojim
gnijezdima (Hale i St. Mary 2007). Briga muzjaka za mlade je ¢eS¢a kod teritorijalnih vrsta
te njena rasprostranjenost kod vrsta s vanjskom oplodnjom rezultira iz ¢injenice da je muska

teritorijalnost osobito Cesta kod vanjske oplodnje.

2.1.Tko bi trebao brinuti za mlade
Robert Trivers (1972) predstavio je pojam ,,roditeljskog ulaganja“ koji predstavlja

bilo kakvo ulaganje roditelja u pojedinog mladog $to povecava njegovu Sansu prezivljavanja
time 1 reproduktivni uspjeh na trosak roditeljeve sposobnosti da ulozi u druge mlade. Cijelo
zivotno roditeljsko ulaganje ¢e biti suma svih resursa koje roditelj moze sakupiti za svoga

Zivota 1 iskoristiti na brigu za svoje mlade.

Postavlja se pitanje koliko je brige optimalno potrebno posvetiti pojedinom mladom.
Klju¢na rije¢ je kompromis jer ¢e povecano ulaganje kod jednog mladunéeta doprinijeti u
njegovu korist, a kod roditelja ¢e uzrokovati troSak koji ¢e smanjiti sredstva dostupna za
drugo mlado. Postoje dva kompromisa. Prvi kompromis je prvi primijetio David Lack (1947)
koji ukljucuje kompromis izmedu kvalitete i kvantitete mladih unutar legla. Ako roditelj
tro$i svoja ograni¢ena sredstva oskudno, a mnogo je mladunca tada ¢e samo neki od njih
prezivjeti. No, ako svoja sredstva trosi previse velikodusno, a malo je mladunaca tada ¢e
drugi roditelji poceti ,,proizvoditi vise mladih koji ¢e prezivjeti i tokom generacija brojem

mladih ih nadmasiti. U teoriji, tada bi postojala idealna veli¢ina legla koja bi mogla dovesti



produktivnost do najveée tocke u svakom leglu. Drugi kompromis je prvi primijetio G.C.
Williams (1966) koji ukljucuje ulaganje izmedu trenutnih i buducih legla. Kako bi roditelji
postigli maksimalan uspjeh tokom Zivota moraju optimalno raspodijeliti brigu ne samo
unutar legla ve¢ i izmedu razli¢itih legla. Povecavajuci ulaganje u bilo koje leglo, ulog ¢e se

smanjiti za buduca legla.

Razli¢iti oblici kompromisa variraju izmedu vrsta. U nekim slucajevima povecano
ulaganje u trenutno leglo smanjuje opstanak roditelja. Kod gustera (Uta stansburiana),
poznatog po tome §to s jedne strane imaju crnu mrlju nalik na onoj od tinte, gravidne zenke
se zbog prosirenog abdomena otezano krecu. U eksperimentu nekoliko zenki je polovica jaja
bila kirurski uklonjena i one su pokazale poboljsanu lokomotornu u¢inkovitost (mjerili na
pokretnoj traci za tréanje). To je uzrokovalo da viSe njih prezivi i bude sposobno da da i
slijedece leglo (Miles et al. 2000). Dok je u drugim slu¢ajevima povecano ulaganje smanjilo
fekunditet (plodnost) kod roditelja u buduénosti. Kada muzjak glavoci¢ si¢usni
(Pomatoschistus microps) bude potaknut da ulozi vise brige hladeéi jaja u gnijezdu
(smanjuje nivo otopljenog kisika), dio te ,,mase unutar gnijezda ¢e se izgubiti i on Ce
vjerojatnije slijedece leglo napustiti (Jones i Reynolds 1999). Muzjak i zenka kornjasa
(Nicrophorus vespilloides), ako za prvi pokusaj uzgoja budu potaknuti da uloZe vise brige
za veliko gnijezdo larvi oni ¢e za drugi pokusaj uzgoja proizvesti manje gnijezdo larvi nego
oni koji su za prvi pokusaj uzgoja brinuli za manje leglo (Ward et al. 2009). Sli¢no se
dogodilo i kod bjelovrate muharice (Ficedula albicollis) koja je bila potaknuta da poveca
stopu hranjenja kod trenutnog legla (povecavanje velicine legla). Muzjaci, zenke i kontrolna
grupa ptica su prezivjele, no fekunditet im se smanjio slijede¢e godine (Gustafsson i
Sutherland 1988). Povecano ulaganje roditelja dovodi do vece izloZenosti predatorima te
Skodi njihovoj sposobnosti da odrzavaju vlastito tjelesno stanje Sto moze dovesti do
smanjenja njihovog opstanka No, postavlja se pitanje zaSto povecanje trenutne reprodukcije
ponekad bi reduciralo samo budu¢i fekunditet. Jedna moguénost je ta da resursi koji
dodijeljeni su reprodukciji smanjuju resurse za imunosni sustav pa povecani reproduktivni

trud smanjuje fizioloSke uvjete roditelja (Sheldon i Verhulst 1996; Norris 1 Evans 2000).

Svaki roditelj se suocava sa odlukom hoce li se brinuti za mlade ili ¢e ih napustiti.
Korist/cijena ovih opcija ovisi o ograni¢enjima (Zenski sisavci vrse laktaciju, muski sisavci
ne) i ekoloskim faktorima koji utjeCu i na prezivljavanje mladih (intenzitet predatora,

dostupnost hrane) i na prilike za naredna parenja. Medutim, glavni utjecaj na korist/cijenu



ima ponasanje drugog roditelja odnosno najbolja strategija za jedan spol (otiéi ili ostati) ovisi

0 tome koju je strategiju odabrao drugi spol.

John Maynard Smith (1977) je prvi predstavio model u kojem istrazuje ishode

zajednickih odluka oba roditelja. Iako postoji mana u originalnom modelu, vrlo je pou¢no

da ga proucimo i vidimo ograni¢enja modela. Model je teorijski i u njemu se pretpostavlja

da svaki roditelj samostalno odluc¢uje hoce li ostati i brinuti se za mlade ili ih napustiti.

Pretpostavio je da reproduktivni uspjeh para ovisi 0 koli¢ini roditeljske brige i broju jaja koje

zenka proizvede. Traziti cemo ESS (stabilnu evolucijsku strategiju) za muzjaka i Zenku. PO,

P11 P2 predstavljaju vjerojatnosti prezivljavanja jaja za koja se nitko ne brine, brine se jedan

roditelj 1 brinu se oba roditelja (P2>P1>P0).Muzjak koji ima Sansu da se ponovno pari (p),

zenka koja odlazi polaZe jaja (W) 1 onaj tko se brine polaZe jaja (w); W>w (Zenke koje se

brinu za mlade imaju manje resurse). Postoje ¢etiri mogucée ESS kombinacije:

ESS 1: Muzjak i Zenka napustaju mlade: Moraju biti zadovoljeni sljedeci uvjeti:

WPO > wP1

u suprotnom ¢e se zenka brinuti za mlade

PO(1+p)>P1

u suprotnom ¢e se muzjak brinuti za

mlade

ESS 2: Zenka odlazi, muzjak ostaje brinuti se za mlade:

WP1 > wP2

u suprotnom ¢e se zenka brinuti za mlade

P1>P0 (1 +p)

u suprotnom ¢e se muZzjak brinuti za

mlade

ESS 3: Muzjak odlazi, Zenka ostaje brinuti Se za mlade:

wP1 > WPO

u suprotnom ¢e se zenka otici

PL(L+p)>P2

u suprotnom ¢e se muzjak brinuti za

mlade




ESS 4: Muzjak i zenka se brinu:

wP2 > WP1 u suprotnom ¢e zenka otici

P2>P1(1+0p) u suprotnom ¢e muzjak otiéi

Manu u originalnom modelu su prvi primijetili Michael Wade i Stephen Shuster
(2002). Oni su primijetili da muzjaci koji su otisli 1 napustili svoje mlade imaju jos mladih
sa Zenkama ,,koje su se pojavile niotkuda“ odnosno one nisu ubrajane u izracune zenkinog
fitnesa. Stoga muzjaci imaju ukupni broj mladih puno veéi nego $to je ukupan broj mladih
koje su zenke producirale. Wade i Shuster preradili su model kako bi pokazali odakle su
mogli do¢i dodatni mladi, pa na primjer muzjaci koji su otisli 1 napustili svoje mlade, mogli
su ,,ukrasti o¢instvo* odnosno prisvojiti ve¢i broj mladih kod na primjer legla za koje se
brinu muzjaci ili se mogu pariti sa Zenkama ¢iji su muzjaci otisli. Nova razmatranja koja se

uzimaju u obzir kompliciraju rezultate koji bi se dobili ovim modelom.

lako je model koji je predlozio Maynard Smith (1977) moze posluziti kao dobra
okosnica za promatranje evolucije roditeljske brige, no pretpostavke da roditelji mogu
samostalno donositi odluke oko brige za mlade i napustanje istih ne mogu se primijeniti na
vecinu slucajeva u prirodi. Samostalne odluke bi ponekad dovele do toga da oba roditelja
napustaju svoje mlade kod tilapijskih ciklida (Sarotherodon galilaeus), no ipak uvijek jedan
roditelj ostaje i brine se za mlade (Balshine-Earn 1995).

2.2.Koliko bi svaki roditelj trebao brinuti
Problem tko bi trebao i koliko brinuti za mlade pojavljuje se i kod biparentalne brige

za mlade. Mozda se to ne moze primijetiti kad vidimo par ptica koje rade vrlo naporno da bi
nahranile gladne ptice, no to se jednostavnim eksperimentom moze provjeriti. Ako bi se bilo
koji roditelj privremeno otklonio, vrlo ¢esto ¢e drugi roditelj poceti raditi puno vise.
Pokazano je da svaki roditelj ima kapacitet raditi vise, no postavlja se pitanje kako ¢e se

roditelji dogovoriti koliko naporno ¢e svaki raditi.

Ovaj konflikt predstavljen je modelom u kojem svaki partner nezavisno pruza napor,
a optimalni napor za svakog roditelja se rijesi tokom evolucijskog vremena (Chase 1980;
Houston i Davies 1985). Svaki ¢e roditelj pruziti fiksirani nivo brige koji ¢e maksimizirati
njegov fitnes s obzirom na ulozeni napor od strane svog partnera. Muzjak ¢e imati najbolji

odgovor, u smislu truda oko brige, s obzirom na napor ulozen od strane zZenke. To takoder
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vrijedi i za zenku. Ako produktivnost legla raste, a smanjuju se funkcije ukupnog napora
kojeg roditelji pruzaju i troskovi poveéanja napora za roditelja se ne smanjuju onda se moze
pokazati da ¢e najbolji odgovor za svakog roditelja obuhvacati nekompletnu kompenzaciju.
Na primjer ako bi jedan roditelj smanjio svoj napor drugi ¢e roditelj svoj napor povecati, no
svejedno nedovoljno da bi kompenzirao odnosno nadoknadio gubitke. Takva nekompletna
kompenzacija dovodi do stabilne biparentalne brige. Ako bi jedan roditelj] mogao u
potpunosti kompenzirati gubitke, biparentalna briga bi tada bila nestabilna. Stoga u
slu¢ajevima biparentalne brige, kada jedan roditelj smanji svoju brigu za mlade drugi bi
trebao odgovoriti sa nekompletnom kompenzacijom. Partner koji vara, smanjujuéi SVOj

napor, pretrpjeti ¢e smanjeni fitnes jer njegovi mladi biti ¢e slabije nahranjeni.

Mnogo se puta provjeravalo eksperimentima s pticama (kod ¢vorka Sturnus vulgaris)
gdje je napor jednog roditelja bio smanjen raznim tehnikama ukljucuju¢i privremeno
napustanje, rezanje perja pa ¢ak su se i ugradivali implantati testosterona . Odgovor veéine
bio je uistinu povecanje napora, no s djelomi¢énom kompenzacijom (Harrison et al. 2009).
Medutim u nekim studijama partneri koju nisu bili uzrokovani nisu pokazali nikakav
odgovor ili su pruzili punu kompenzaciju. Camilla Hinde (2006) navela je roditelje velike
sjenice (Parus major) da povecaju svoj napor tako $to je u blizini gnijezda postavila male
zvucnike koji su reproducirali zvukove glasanja njihovog legla. Kada su muzjak ili Zenka
bili izloZeni snimci, povecale su im se stope opskrbe $to je oCekivani odgovor na ocigledno
gladnije leglo. Drugi roditelj je takoder povecao opskrbljivanje, a da nije bio izloZen snimci
glasanja. Stoga su neuzrokovane odrasle sjenice direktno uzvratile na svog partnera

povecavajuci svoj napor kao odgovor na partnerovo povecéanje.



3. SUSTAVI RAZMNOZAVANJA

3.1. Monogamija
Monogamija se definira kao pojam koji opisuje savez izmedu jednog muzjaka i jedne

zenke. Taj savez moze potrajati za vrijeme jednog gnijezdenja/parenja, tijekom cijele sezone

parenja, nekoliko sezona ili ¢ak cijeli zivot.

3.1.1. Monogamija kod ptica
David Lack (1968) predlozio je da je monogamija dominantan na¢in parenja kod ptica

(90 % vrsta) jer ¢e prosjecno svaki muzjak i Zenka ostaviti iza sebe najvise potomaka ako
zajedno podizu leglo. To objasnjava obligatnu monogamiju kod morskih ptica i ptica
grabljivica kod kojih muzjak i Zenka dijele inkubaciju ili gdje muzjak hrani Zenku i gdje su
oba spola izuzetno vazna u hranjenju mladih. Kod takvih vrsta smrt ili odlazak jednog

partnera moze prouzrociti da cijelo leglo propadne.

U takvih obligatnih monogamnih vrsta ¢esto muzjaci i zenke tvore vezu za cijeli zivot i
njihov se reproduktivni uspjeh povecava trajanjem te veze. Van de Pol et al. (2006) proveli
su studiju nad oStrigarima (Haematopus ostralegus) na otoku Schiermonnikoog u
Nizozemskoj jer su htjeli vidjeti je li se njihov reproduktivni uspjeh povecéao jer su se tokom
godina provedenih skupa bolje upoznali ili je to zbog pobolj$anog iskustva pojedinca kojeg
je stekao godinama. Otkrili su da trajanje veze utjece na reproduktivni uspjeh nezavisno od
starosti muzjaka i zenke te drugih faktora poput kvalitete teritorija. Ostrigari su socijalno i
geneticki monogamne ptice ¢iji se parovi Cesto vracaju na isti teritorij kako bi se parili iz
godine u godinu. Novo formirani parovi imaju manji reproduktivni uspjeh, no on se
povecéava s vremenom provedenim skupa. Iskusniji parovi ranije se pare i bolje se brinu za
jaja 1 poslije ptice.

Kod ove populacije ostrigara godiSnja stopa ,,razvoda‘“ izmedu muzjaka 1 zenki dosegla
je 8 %. Postoje dva razli¢ita uzroka, a to su napustanje i prisvajanje. Stopa prezivljavanja i
reproduktivnog uspjeha se poveca kod ostrigara koji napuste svog partnera jer ¢esto odu
zbog boljeg teritorija razmnozavanja (onog Koji je blize dobrog hranilista). Suprotno tome
su oni koje su suparnici prisvojili pa su bili primorani promijeniti partnera. To ¢e uzrokovati
smanjen fitness jer su bili primorani preseliti se na siromasniji teritorij. Stoga, inicijatori

razvoda budu na dobitku, dok zrtve budu u gubitku (Heg et al. 2003).



Slika 1. Ostrigar (Heematopus ostralegus) (Web 7).

Postoje dva tipa monogamije, a to su drustvena (socijalna) i seksualna monogamija.
Drustvena monogamija svakako je ¢eS¢a nego ona seksualna. Drustvena monogamija se
odnosi na ulogu muzjaka u roditeljstvu. Kod vecine ptica pjevica, muzjak brani gnijezdo i
teritorij, hrani svoju Zenku koja leZi na jajima, donosi hranu mladima kad se izlegu sve dok
se ne 0sposobe za samostalan Zivot. Kod nekih vrsta, posebno kada su muzjak i Zenka sli¢nog
izgleda, muZzjak ¢e cak 1 lezati na jajima. Seksualna monogamija kod ptica znaci aktivno
ucesce muzjaka u gnijezdenju i odgoju mladih. Pokazalo se da je genetskim testiranjem ptica
¢ak i kod drustveno monogamnih vrsta bioloski roditelj ¢esto nije isti muzjak koji pomaze
da se pti¢i izlegu ili othrane. Drustveno monogamne zenke ptica pjevica ponekad "varaju”
svoje partnere s kojima su u vezi. Pa ¢ak i njen drustveno monogaman "ljubavnik" moze biti
roditelj pti¢a u nekom drugom gnijezdu. Ponekad se dogada 1 da zenka, koja nosi jaje Ciji je
bioloski roditelj muzjak sa kojim je u vezi, poloZi to jaje u gnijezdo nekog drugog para iste
vrste. To znaci da i u slucaju kada su gnijezda pjevacica puna jaja pa i kod socijalno
monogamnih vrsta ne mozemo biti sigurni tko je bioloski otac ili majka tih jaja. Drugim
rije€ima, drustveno monogamne ptice nisu nuzno vjerni partneri, ali se brinu jedni za druge
I za mlade u njihovom gnijezdu ma ¢iji oni bili. Dakle, zajedni¢ko odgajanje mladih ne
podrazumijeva nuzno i seksualnu vjernost. Monogamiju kod ove grupe zivotinja treba
promatrati kao drustveni obrazac u kojem jedan muzjak i jedna zenka suraduju tokom sezone

parenja, iskljucujuci previse pretpostavki o vjernosti i porijeklu pti¢a (Sibley 2014).
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Slika 2. Dugorepa sjenica (Aegithalos caudatus) je primjer drustvene monogamije (\Web
8).

Slika 3. Planinska crvenrepka (Phoenicurus ochruros) je primjer seksualne monogamije
(Web 9).
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3.1.2. Monogamija kod sisavaca
Vecina vrsta sisavaca su ili poligamne ili promiskuitetne. Zenke za vrijeme trudnode i

laktacije pretrpe velike Stete te se Cesto dogada da muzjaci mogu dati vise mladih za vrijeme
jedne sezone parenja nego Sto mogu Zenke. A kao posljedica toga jest da je najceséi tip
razmnozavanja poliginija s relativno malim brojem muzjaka koji oploduju nekoliko Zenki i
mnogo muzjaka koji ne oplode niti jednu zenku. Ovakav tip razmnozavanja dovodi do
intenzivne kompeticije izmedu muzjaka, a takoder daje zenkama mo¢ da budu izbirljive pri

odabiru muzjaka s kojim ¢e se pariti i imati potomke.

Otprilike 3 % vrsta sisavaca su monogamne, jedan muzjak se pari s jednom Zenkom
svake sezone. U tim sluajevima muZjaci ¢e bar malo brige pruziti svojim mladima. Cesto
sustavi parenja mogu varirati unutar vrsta ovisno o lokalnim uvjetima okoli$a. Na primjer
ako nema dovoljno resursa, muzjaci ¢e se pariti sa samo jednom Zenkom 1 brinuti ¢e se za
mlade, no ako resursa ima u izobilju Zenka ¢e moci sama brinuti Se za svoje mlade, a muzjak

¢e pokusati imati mlade sa nekoliko zenki.

Giboni (Hylobatidae) su monogamni majmuni koji nastanjuju prasume Jugoistoéne
Azije. Parovi odraslih muzjaka i Zenki zauzimaju stalno i specifiéno mjesto obitavanja s
jednim do Cetiri mladunca. Ostale slobodne muzjake i zenke iskljucuju iz reprodukcije
(Ellefson 1974; Chivers et al. 1975; Caldecott i Haimoff 1983; Brockelman i Srikosamatara
1984). Raniji terenski istrazivaci pretpostavili su da interseksualni raspon obrane odrzava
monogamiju kod gibona (Brockelman et al. 1974, Tenaza 1975; Chivers 1977). Prema ovoj
hipotezi napadi unutar grupe izmedu odraslih istog spola rezultiraju podru¢jima koja
zauzimaju jedan muzjak i jedna Zzenka. Brockelman i Srikosamatara (1984) su ukazali da
agresija odnosno napadi koji odrzavaju prostorno razdvajanje izmedu skupina razlikuju od
monogamije koja regulira agresiju. Napominju da opseg obrane ukljucuje i agresiju (kod na
primjer pristupanja, potjera i vokalizacije) izmedu parova koji se pare tijekom susreta duz
raspona zajedniCkih granica. lako se napadi dogadaju primarno intraseksualno odnosno
izmedu istoga spola, individualcima uklju¢enim u takvo ponasanje njihovi partneri pruzaju
potporu i pomo¢. Granice svoga teritorija brane snaznim vizualnim i vokalnim prikazom.
Vecina muZzjaka i zenki da bi privukli partnera pjevaju solo (Clarke,Reichard i Zuberbuhler
2006). Mladunci napustaju svoje roditelje ili ih oni otjeraju. Neke vrste svojim mladuncima

pomazu tako da im ,,rezerviraju* odredeno slobodno podrugje.
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Slika 4. Gibon (Hylobatidae) (Web 10)

3.2.Poligamija
Brak u kojem jedan partner ima viSe partnera suprotna spola se naziva poligamija.

Brac¢na veza jednoga muskarca i vi$e Zena Se naziva poliginija, a jedne Zene i vise muskaraca
poliandrija.
3.2.1. Poliginija kod ptica
Poliginija je jedan oblik poligamije, odnosno kada jedan muZzjak ima viSe Zenki.
Poliginija se kod ptica najces¢e ostvaruje na nacin da muZzjak monopolizira Zenke putem

kontrole oskudnih resursa (hrana ili mjesto pogodno za gnijezdenje).

Postoje dva slucaja kada poliginija kosSta Zenku 1 kada ju ne kosta. Prvi slu€aj je kada ju
ne kosta te kod nekih vrsta muzjak pokazuje vrlo malu roditeljsku brigu, pa Zenka ima malu
Stetu od poliginije kao $to je slucaj kod Xanthocephalus xanthocephalus koji gradi svoja
gnijezda u moc¢varama i hrani se na poljima daleko od mjesta parenja. Kod vrste Cacicus

cela Zenke takoder ne kosta dijeljenje muzjaka, ali imaju koristi od gnijezdenja jedne blizu
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drugih na sigurnim mjestima i pri obrani od neprijatelja (Robinson 1986). U drugom slucaju
Steta se manifestira kroz diobu resursa koje kontrolira muzjak i roditeljske brige muzjaka s

drugim Zenkama.

Govoreci o poliginiji namece se pitanje zasto bi neka Zenka pristala na nju te postoje dva
razloga koji se smatraju prihvatljivim. Prvi je razlog taj da je Zenka na to prisiljena jer muzjak
kontrolira sva mjesta za gnijezdenje, a drugi da je veca korist nego cijena. Na primjer kod
vrste cari¢ (Cistothorus palustris) zenke se odlu¢uju pariti s muzjacima koji su se ve¢ parili

tek nakon §to su se svi slobodni muzjaci ve¢ parili (Leonard i Picman 1987).

Slika 5. Cari¢ (Cistothorus palustris) (Web 11).

U drugom slucaju vecina muzjaka je ostvarila pravo na teritorij za parenje, no ako
postoje razlike u kvaliteti teritorija tada je na Zenki izbor hoce li se odluciti za muzjaka s
dobrim teritorijem koji se ve¢ pario ili ¢e odabrati muZzjaka s loSijim teritorijem koji se nije

jos pario, odnosno bira izmedu poliginije i monogamije.

Jared Verner i Mary Wilson (1966) predlozili su da ¢e Zenke izabrati poliginiju ako
su troSkovi dijeljenja muZzjaka manji nego prednosti kao $to je pristup boljim resursima poput
hrane i mjesta za gnijezdenje. Poliginija s muzjakom koji ima kvalitetan teritorij moze biti

isplativija od monogamije s muzjakom koji ima siromasniji teritorij.
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Gordon Orians (1969) prezentirao je ovu ideju u grafickom obliku poznatu pod
nazivom"model praga poliginije”. Model govori o tome kako u mnogim vrstama muzjaci
koji imaju najbolji teritorij su ujedno i oni koji privlace najviSe Zenki. Reproduktivni uspjeh
7enke ovisi o kvaliteti teritorija muZjaka. Zenka ima izbor pariti se s muzjakom koji nema
partnericu ili s muzjakom koji ve¢ ima partnericu (Sto smanjuje kvalitetu muzjakovog
teritorija). Odluka ée ovisiti 0 kvaliteti teritorija. Zenke bi se trebale pariti s ne sparenim
muzjacima na (a-e), sve dok kvaliteta teritorija bilo kojeg preostalog ne sparenog muzjaka
ne padne ispod kvalitete najboljeg teritorija kojeg kontrolira ve¢ spareni muzjak. Od te tocke

koja se zove “prag poliginije” Zenke ¢e naizmjenice birati sparene i nesparene muzjake.

nespareni muzjaci

Reproduktivni uspjeh zenki

spareni muZjaci

|

Prag poliginije Najbolje dostupno

Slika 6. Reproduktivni uspjeh Zenki ovisi o kvaliteti teritorija muZzjaka (preuzeto i

prilagodeno iz Orians 1969)

Vrsta veliki trstenjak (Acrocephalus arundinaceus) gnijezdi uz rubove jezera u trskama
u Europi i Aziji . Njena se gnijezda vihore pri¢vr$éena na stabljike trske. Tokom studije u
Svedskoj Bensch i Hasselquist (1992) su zabiljeZili da su tijekom proljeéa dosle nove zenke.
Pustili su ih na mapirani teritorij muzjaka koje ve¢ prate da bi vidjeli kako ¢e ga uzrokovati
prije parenja. Unutar dvadeset 1 Cetiri sata vecina Zenki je ve¢ naSlo par te su posjetile
teritorije tri do jedanaest razli¢itih muzjaka, a neke su se vratile muzjacima kod kojih su ve¢
bile. Neke Zenke su odabrale muzjake koji su se ve¢ parili unato¢ prisutnosti druge Zenke na
tom teritoriju iako su ve¢ posjetile teritorij muzjaka koji se nisu jo§ parili. Ova opazanja
pokazuju da zenke probaju 1 onda izaberu teritorij muZjaka na isti nacin kako je predvideno

modelom praga poliginije.
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Slika 7. Veliki trstenjak (Acrocephalus arundinaceus) (Web 12).

3.2.2. Poliginija kod sisavaca
Jedan muzjak pari se s nekoliko zenki, ali svaka Zenka se pari sa samo jednim

muzjakom (u jednoj sezoni razmnozavanja) te se obi¢no Zenka brine za mlade. Tipi¢an
primjer su gorile koje formiraju skupine od deset do petnaest jedinki, no ako u skupini postoji
viSe muZjaka samo jedan ima ulogu vode i to mu daje pravo da se jedini pari sa svim Zenkama
u skupini. Ostali muzjaci u skupini se ne pare te cesto dolazi do borbi izmedu muzjaka za
polozaj vode. Grupe se ponasaju vrlo fleksibilno. Cesto se privremeno razdvajaju u potrazi
za hranom. Za razliku od ostalih vrsta primata, grupu napustaju i muZzjaci i Zenke, 1 stvaraju

nove grupe.
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Slika 8. Muzjak gorile (Gorilla gorilla) (Web 13).

3.2.3. Poliandrija kod ptica
Poliandrija je pojam koji se odnosi na Zenke koje imaju viSe muZjaka istovremeno.

Pojavljuje se kod otprilike 9 % vrsta ptica. Pojavljuje se u dva oblika, a to su sukcesivna i

simultana poliandrija.

Sukcesivna poliandrija se odnosi na strategiju parenja koju koriste Zenke u odredenim
situacijama. Prvo ¢e se pariti s jednim muzjakom 1 odgajati mlade jedan kratki odredeni
period vremena. Tek onda ¢e se pariti s drugim muzjakom i brinuti se za te mlade $to ¢e
rezultirati veéim opsegom genetske razli¢itosti i kvantitete mladih svake sezone. Zenke

nikada nece sjediti na jajima ako su same, to ¢e se dogoditi jedino ako je muZzjak ubijen.

Primjer vrste koja je specifi¢na za ovakav tip razmnozavanja jest tankokljuna lisonoga
(Phalaropus lobatus). Kod njih su uloge muzjaka i zenke obratne, odnosno Zenke su vece i
Sarenije obojene nego muzjaci, Zenke takoder vode glavnu rije¢ u udvaranju, a muzjaci
preuzimaju ulogu lezanja na jajima i1 brige za mlade nakon §to se izlegu. Tankokljune
lisonoge se gnijezde oko bazena arkti¢ke tundre i preko zime uz more. Tokom migracije
odmaraju na plitkim jezerima na zapadu gdje kruze doti¢uéi vodenu povriinu. Zenke traze
pogodne muzjake za parenje, glasno udaraju krilima i glasaju se, tada pocinje udvaranje te

one obicno plivaju oko muzjaka u nadi da ¢e ih poceti pratiti. Muzjaci su obi¢no bezvoljni i
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tek postepeno pokazuju interes. Cesto se dogada da nakon §to Zenka ostavi muzjaka da brine
o mladima ona nade novog muzjaka i polozi nova jaja. Gnijezdo se nalazi obi¢no na zemlji

u niskoj vegetaciji u blizini vode.

Slika 9. Tankokljuna lisonoga (Phalaropus lobatus) (Web 14).

U simultanoj poliandriji Zenka je ta koja dominira nad nekim teritorijem na kojem se
nalazi nekoliko manjih gnijezda s dva ili viSe muZjaka koji se brinu za mlade. Uloge roditelja

u ovom slucaju su jedinstvene jer se Zenke natjeCu za muzjake koji najvise brinu za mlade.

Primjer za ovaj tip poliandrije je lokvanjski trkavac (Jacana spinosa) koji se nalazi u
regijama poput Juzne Amerike, Meksika i Paname. Zenka Zivi na prostoru koji obuhvaéa
teritorije do Cetiri muzjaka. MuZjak stvara vezu sa zenkom koja ¢e drzati druge Zenke izvan
njegovog teritorija. Oni svoju vezu odrzavaju i nakon procesa parenja te njihova veza traje
dok muzjak ili Zenka ne budu zamijenjeni novim partnerima. Zenke odrZavaju vezu sa
svojim muzjakom kroz kopulacije. Takoder i tako $to lijezu njihove potomke te Stite njihov
teritorij i brane jaja od predatora. Zenke ¢e se pariti s nekoliko razli¢itih muzjaka po danu ili
stvoriti veze s nekoliko njih u isto vrijeme. Zbog velike potros$nje energije potrebne za
proizvodnju jaja zenke se zamjenjuju puno ¢eS¢e nego muzjaci. Muzjaci prave plutajuca
gnijezda s biljkama koje mogu pronaci. Muzjak mozZe napraviti nekoliko gnijezda na
nekoliko razlicitih lokacija te je na Zenki da odabere koje joj se svida mjesto na njezinom

teritoriju.
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Slika 10. Lokvanjski trkavac (Jacana spinosa) (Web 15).

3.2.4. Poliandrija kod sisavaca
Zenka se pari s nekoliko muZjaka i najéesée se muzjak brine za mlade. Rijetko se susreée

u svijetu sisavaca, primjerice kod nekih vrsta iz porodice majmuna pandzasa. Primjer su
tamarini (Callitrichidae), porodica majmuna Novoga svijeta. Krzno je u nekih gotovo cijelo
crne boje, a u nekih s upercima dlake crne, smede i bijele boje. Mnoge vrste imaju na licu
dlake poput brkova. Zive u skupinama do 40 jedinki (najéesc¢e 3 do 9) na drveéu, a aktivni
su danju. Najstarija zenka predvodi grupu nad nekoliko starijih muZzjaka. O podmlatku
uglavnom brine samo muzjak, a mladun¢ad donosi majci samo na dojenje. Medusobna
timarenja imaju veliku ulogu u povezanosti i socijalizaciji. Hrane se plodovima i drugim
biljnim dijelovima te paucima, kukcima, malim kraljeZnjacima i pti¢jim jajima. Nastanjuju

tropske kisne Sume i otvorena Sumska podrudja.
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Slika 11. Majmun tamarin (Saguinus imperator) (Web 16).

3.2.5. Poligiandrija kod ptica
Poligiandrija je sustav parenja u kojemu i muzjaci i zenke imaju viSe partnera za

parenje tokom sezone parenja.

Sivi popi¢ (Prunella modularis) je europska ptica pjevica koja ima vrlo raznolik
sustav razmnoZzavanja. Kod nje se naime pojavljuju monogamija, poliginija i poliandrija.
Zenka ima najmanje uspjeha u poliginiji jer onda roditeljsku brigu mora dijeliti s
muzjakom, a najviSe uspjeha ima u poliandriji jer onda na usluzi ima dva odrasla
muzjaka koja puno vrijeme posvecuju kako bi pribavili hranu njezinom gnijezdu. Uz
njihovu pomo¢ broj prezivjelth mladunaca ¢e se drastino povecati. U poliandriji
zajedni¢ke kopulacije mogu Cesto dovesti do mjeSovitog ocCinstva unutar gnijezda.
Opazanjem 1 eksperimentima (privremeno maknuli muzjaka tijekom dijelova sezone
parenja) primijetili su da ¢e muzjak pripomoc¢i u brizi samo ako je imao ulogu u parenju.
On ¢e povecati svoj udio brige onoliko koliko je imao udjela u parenju. Zenka ée
maksimalno povecati ukupnu skrb koje je dobila od oba muzjaka ako je svaki muzjak
imao podjednak udio u parenju (Davies et al. 1992). Kod sivog popica zenke preferiraju
poliandriju, a muzjaci poliginiju. U poliginiji dominantna Zenka pokuSava drugu Zenku

otjerati i muzjaka zadrzati samo za sebe, dok muzjak pokuSava zadrzati obje Zenke uz
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sebe. S druge strane, Zenke poticu kopulacije od podredenih muzjaka u nadi da ¢e ostati
i brinuti se za mlade, dok dominantni muZzjaci pokuSavaju zastiti zenke i otjerati
podredene muzjake kako ne bi dijelili gnijezda s njima. Konflikti koji nastaju mogu imati
razlicite ishode, ponekad dosegnu ,,mrtvu tocku* te tada dva muzjaka dijele dvije Zenke.
U tom slucaju dominantni muzjak ne moze otjerati podredenog muzjaka i prisvojiti obje
zenke i takoder dominantna Zenka ne moze otjerati podredenu Zenku i prisvojiti oba

muzjaka.

Slika 12. Sivi popi¢ (Prunella modularis) (Web. 17).

3.2.6. Poligiandrija kod sisavaca
Pekariji (Pecari tajacu) su sisavci parnoprstasi iz porodice Tayassuidae Kkoji

obitavaju na podrucju Sjeverne, Juze i Centralne Amerike. Izgledom jako podsjecaju na
svinje. Zive u skupinama do pedeset jedinki. Mirne su naravi, no reagirati ée ako se budu
osjecali ugrozeno. Brane se uglavnom svojim kljovama, a mogu i ispustiti snazan
miris(Reid 2006). Iako se kod parnoprstasa mogu pronaci razli¢iti sustavi razmnoZzavanja
kod svinja (Suidae) se stado okuplja oko slobodnih Zenki i njihovih mladi (Estes 1991).
muzjaka za pravo parenja. Pokazatelji ponaSanja iz studija o divljim populacijama

ukazuju na promiskuitetniji sustav parenja (poligiandriju) gdje dominacija ili agresivnost
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muzjaka moze ili ne mora dati reproduktivnu prednost (Bissonette 1982; Byers i Bekoff
1981). Studije takoder pokazuju da dominantni muzjaci tvore dodatna partnerstva sa
estrusnim Zenkama za koje brinu $to je vrlo €esto u prirodi (Bissonette 1982; Byers 1
Bekoff 1981). Uloga zenkinog izbora nije jo§ U potpunosti obrazlozena jer podaci
opazanja ukazuju na to da zenke ili snazno odbijaju muzjake koji smatraju neprikladni
ili aktivno traze partnere za parenje. Predlozeno je da dominantni muzjaci bi mogli
primijeniti poliginiju u manjim stadima, no veca stada bi sprije¢ila dominantne muzjake
da izdvoje vise slobodnih Zenki §to bi rezultiralo jo§ vise promiskuitetnijim sustavom
(Packard et al. 1991).

Slika 13. Pekarij (Pecari tajacu) (Web 18).
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4. ZAKLJUCAK

Briga za mlade podrazumijeva bilo koji oblik brige koju mogu pruzati oba ili jedan
roditelj $to ¢e povecati Sansu za prezivljavanje njihovih mladih. Kod nekih vrsta briga za
mlade ni ne postoji, no kod kraljeznjaka kao $to su ptice i sisavci za mlade se brine barem
jedan roditelj. Vecina ptica je monogamna pa oba roditelja skrbe za ptice. Ptice najcesce
provedu s jednim partnerom cijeli zivot. Vecina sisavaca je poligino §to zna¢i muzjaci nisu
vjerni jednoj Zenki ve¢ se pare s nekoliko razli¢itih Zzenki tokom sezone parenja. Procesi
brige za mlade su veoma specifi¢ni i razliciti te ovise o brojnim faktorima (vrsta o kojoj se
radi, podru¢je na kojem se nalazi, uvjeti zivota na tom podruéju). Mnogi znanstvenici su
provodili razna istrazivanja kako bi se shvatilo zasto neke vrste odlucuju brinuti za svoje
mlade, a neke ne ili kako se roditelji medusobno dogovore tko ¢e ostati i brinuti se za mlade,
a tko Ce oti¢i pokusati na¢i novog partnera. Puno je pitanja koja su odgovorena, no i dalje
postoje mnoga neodgovorena stoga je nuzno provoditi daljnja znanstvena i stru¢na

istrazivanja.
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