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1. Informacje ogolne
1.1. Systemy kojarzenia

Jedna z cech wyrozniajacych ptaki sposrod pozostatych kregowcow jest
rozpowszechnienie monogamii jako systemu kojarzenia si¢. Preferuje ja ok.
92% gatunkow (L a ¢ k 1968). Pozostale to gatunki poligamiczne, z przewaga
1losciowa poligynu (np. liczne kuraki Galliformes, batalion Philomachus pugnax,
czesc wroblowatych, jak np. pleszka Phoenicurus phoenicurus, potrzeszcz
Emberiza calandra, dziwonia Carpodacus erythrinus, muchotowka zalobna
Ficedula hypoleuca) nad poliandria (np. platkonogi Phalaropus sp., dlugo-
szpony Jacana sp., niektore chrusciele Rallidae, biegusy Calidris sp. 1 brodzce

Tringa sp.).

| Swoista mieszaning poligynii 1 poliandri jest promiskuityzm, spotykany
skrajnie rzadko w postaci obligatoryjnej. U potudniowoamerykanskiego nan-
du Rhea americana samiec gromadzi harem skladajacy sie z 2—135 samic, ktore
po zlozeniu jaj do wspolnego gniazda (przecigtnie 28, maksymalnie do 62)
przenosza si¢ do nastepnego samca, gdzie przebieg wydarzen si¢ powtarza.
Wysiadywaniem jaj 1 opieka nad potomstwem zajmuja si€¢ wylacznie samce
(Bruning 1974).

Zmiana sytuacji ekologiczne) (bazy pokarmowe), zageszczenia, struktury
plci itp.) moze sprzyjac odstepstwom od dominujacego u danego gatunku
systemu kojarzenia si¢. Znane sa przypadki fakultatywnego promiskuityzmu
wsrod gatunkow poligynicznych oraz poligynii u gatunkow monogamicznych
(np. u biatorzytki Oenanthe oenanthe, Br o o k € 1979; trzciniaka Acrocephalus
arundinaceus, D y r ¢ z 1986; swistunki Phylloscopus sibilatrix, pierwiosnka P.
collybita 1 strzyzyka Troglodytes troglodytes, W es ot o ws k1 1987). Klasycz-
nym przykladem braku stabilnosci pod tym wzgledem jest pokrzywnica
Prunella modularis, u ktorej stwierdzono wystgpowanie monogamii, poligynii

1 poliandru w roznych okolicznosciach ekologicznych (Birkhead 1981,
Davies 198)5).

* Tytul ten nawigzuje do artykutu Joanny Gliwicz publikowanego na tych samych tamach
(Wiad. ekol. 34, 1988, 187—202).



220 LECH STEMPNIEWICZ

1.2. Obowiazki rodzicielskie

W systemie poligamicznym udzial partnerow piciowych w opiece nad
potomstwem jest nierowny. Z reguly jeden z nich peilni catosc lub wigkszosc

obowiazkow rodzicielskich. U gatunkow poligynicznych jest to samica, a u po-
llandrycznych — samiec.

W systemie monogamicznym podzial obowiazkow jest bardziej ,,sprawied-
liwy”. Nie oznacza to jednak, ze jest zupelnie jednakowy. Wynika to zreszta
z 1stoty roznicy pici 1 skrajnej nierownosci nakladow samca 1 samicy na
produkcje komorek rozrodczych. Tak wiec w obrebie pary u gatunkow
monogamicznych dochodzi czesto do rozdzialu obowigzkow miedzy samice
1 samca. Dotyczy to budowy gniazda, wysiadywania jaj, ogrzewania matych
pisklat, zdobywania pokarmu 1 karmienia pisklat 1 ewentualnie partnera,
pilnowania gniazda 1 (gdy istnieje) calego terytorium legowego, opieki nad
mtodymi ptakami po opuszczeniu przez nie gniazda itp.

Nawet w przypadkach, w ktorych wydawac by si¢ moglo, ze oboje rodzice
w jednakowym stopniu zajmuja si¢ legiem, po dokladnym zbadaniu budzetu
czasowego samca 1 samicy wychodza na jaw roznice. Samce takich gatunkow
alek jak nurzyk podbielalty Uria aalge, nurzyk polarny U. lomvia czy traczyk
lodowy Alle alle biora taki sam udziat jak samice w wysiadywaniu jaja oraz
w karmieniu pisklecia, ale tylko do pewnego momentu. Na kilka dni przed
opuszczeniem kolonii legowe) przez mlodego ptaka obserwuje si¢ stopniowy
wzrost udzialu samcow w karmieniu, az do przejecia calosci opieki nad
potomkiem podczas wylotu z kolonii 1 w pierwszych tygodniach pobytu na
morzu (Nettleship 1 Birkhead 1985 Stempniewicz w druku).
Samice zyskuja wigc bardzo cenny, szczegolnie w warunkach arktycznych, czas,
wCzesnie] rozpoczynajac pierzenie Sie.

Wszystkie te mniej lub bardziej widoczne podzialy obowiazkow w obrebie
pary monogamiczne] w efekcie prowadza do wyrownania nakltadow obu plci
ponoszonych na reprodukcje. Czasem, jak w opisanym powyze] przykladzie
alek, naktady czasu 1 energii samic 1 samcow bilansuja sie w okresie dtuzszym
niz okres rozrodczy 1 dotyczy¢c moga wilasnie okresu pierzenia 1 wedrowek.

Nietypowa pod wieloma wzgledami monogamia wystepuje u kaczek.
Samiec 1 samica tworzq tzw. par¢ krotkotrwala, rozpadajaca sie najczesciej na
etapie wysiadywania jaj przez samic¢. Samiec nie bierze udzialu w opiece nad
legiem.

W ogromnej jednak wigkszosci przypadkow samce gatunkow monogamicz-
nych poswiecaja bardzo wiele czasu 1 energii na wychowanie potomstwa, przez
co obnizaja wilasne szanse przezycia. Zasadnicza roznica miedzy samcem
1 samica z danej pary polega tu jednak na tym, ze samica na ogol zawsze (poza
przypadkami pasozytnictwa gniazdowego) jest matka wychowywanych pisklat,
podczas gdy samiec niekoniecznie musi by¢ ich ojcem. Nalezy si¢ zatem
spodziewac istnienia jakichS gwarancji ojcostwa pisklat, w ktore samce tak
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wiele inwestuja. Koszt opieki nad cudzym potomstwem jest bowiem bardzo
wysoki (Trivers 1972). Z drugiej jednak strony, rownie wysoki jest zysk ze
sptodzenia potomstwa, ktorym nie trzeba si¢ opiekowac, bo zrobi to nominal-
ny ,,ojciec”. Taka szanse daja wszelkie ,,pozamalzenskie” kontakty seksualne.

1.3. Zdrady malzenskie

Wiele badan wykazalo, ze kopulacje poza para moga doprowadzic do
zaplodnienia jaj (Burnsiin. 1980, Alataloiin. 1984, Gavin 1 Bol-
linger 1985, J osteiin. 1985). Dokladne badania (np. na fulmarze Fulmarus
glacialis, H a t ¢ h 1987) wykazaly, ze do wigkszosci pozamalzenskich kontak-
tow seksualnych dochodzilo z inicjatywy samicy. Ponadto zazwycza) warun-
kiem inseminacji jest kooperacja samicy podczas kopulacj.

O korzysciach jakie moga wynika¢ dla monogamicznych samcow z kopula-
cji poza para juz wspomniano. Co natomiast moze zyska¢ na nich samica?
Ot6z stwarzaja one jej mozliwoS¢ przekazania swemu potomstwu cech
genetycznych samca ,lepszego” niz jej wlasny (Trivers 1972). Samica
prawdopodobnie jest w stanie oceni¢ wartos¢ samca nie bedacego je) part-
nerem z pary. W szczegolnosci dotyczy¢ to moze samcow z najblizszego
sasiedztwa u gatunkow dlugowiecznych, gniazdujacych kolonijnie 1 wykazuja-
cych silne przywiazanie do miejsca gniazdowania (np. ptaki morskie). Biorac
pod uwage zdolno$¢ do indywidualnego rozpoznawania si¢ ptakow gniaz-
dujacych w poblizu siebie przez wiele lat, do oceny sasiada postuzyCc moze,
poza jego wygladem 1 zachowaniem, takze jego sukces lggowy 1 wynikajaca
z niego wiernos¢ miejscu 1 wspotmatzonkowi. Oczywiscie w takiej sytuacji na
ogoOl niemozliwe jest ,,odbicie” samca 1 utworzenie z nim pary legowej, ale
sasiedzki flirt jak najbardzie;.

Druga ewentualng korzyscia dla samicy z kopulacji poza para moze byc
zwigkszenie roznorodnosci genetycznej wlasnego potomstwa (Williams
1975). Oczywiscie dotyczy to gatunkow tworzacych wieloletnie, trwale stadla.
I wreszcie, pozamalzenskie kontakty seksualne samicy moga doprowadzic do
pomyslnego przeprowadzenia lggu w danym sezonie rozrodczym w przypadku,
gdy wlasny partner jest bezplodny badz z innych przyczyn (np. czgste wsrod
ptakow wodnych uszkodzenia konczyn dolnych utrudniajace badz uniemoz-
liwiajace kopulacje) niezdolny do zaplodnienia (Hatch 1987).

1.4. Pilnowanie samicy

Z przedstawionych powyze)] wzgledow wynika, ze samce gatunkow mono-
gamicznych winny dazyc do jak najdokladniejszego pilnowania wlasnej samicy
przed obcymi samcami, a jednoczesnie do wykorzystywania kazdej nada-
rzajace] si¢ okazj do ,,skoku w bok™. Oczywiscie te dwie strategie zachowania
si¢ samcow tylko wyjatkowo daja si¢ ze soba pogodzi¢. Najczesciej jedno
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odbywa si¢ kosztem drugiego. U gatunkow, u ktorych pilnowanie samicy przez
samca jest silnie rozwinigte, w niklym procencie dochodzi do kontaktow
seksualnych poza para. I odwrotnie, u gatunkow gdzie samce nie pilnuja samic,
,zdrady matzenskie” sa na porzadku dziennym.

Pilnowanie samicy mozna w uproszczeniu okresli¢ jako nieodstepowanie jej
przez samca z pary w ciggu calego jej okresu plodnosci 1 tym samym
wyeliminowanie mozliwosci zaplodnienia jej przez obcego samca. Zachowanie
takie jest bardzo rozpowszechnione wsrod ptakow, tylko u nielicznych
gatunkow stwierdzono, ze nie wystepuje ono w ogole. Z najpospolitszych,
fatwo zauwazalnych przykitadow pilnowania samic wymieni¢ mozna golebie
Columbiformes 1 blaszkodziobe Anseriformes (labedzie, gesi, kaczki).

Wszystkie gatunki, u ktorych samce nie pilnuja samic naleza do dwoch
kategoru taksonomiczno-ekologicznych. Sa to ptaki drapiezne Falconiformes
oraz ptaki gniazdujace kolonijnie. U obu tych grup brak jest obiektywnych
warunkow umozliwiajacych efektywne pilnowanie samicy przez samca. Ko-
niecznos¢ pilnowania miejsc gniazdowania przy wystepujacym na ogol ich
deficycie 1 w zwiazku z tym silnej konkurencji oraz koniecznos¢ zdobywania
pozywienia w duzej odleglosci od gniazda wymusza rozdzielenie tych dwoch
obowiazkow w czasie pomigdzy samca i samicg. W rezultacie szanse upil-
nowania samicy przed pozamalzenskimi kontaktami seksualnymi sg niewielkie
1 czgstotliwosc tego typu kontaktow jest u tych dwoch grup gatunkow ptakow
rzeczywiscie wysoka. Wysokie jest zatem rowniez ryzyko zostania ,,rogaczem”,
tzn. wychowywania cudzego potomstwa.

W jaki wigc sposob samce gatunkow ptakow drapieznych oraz gniaz-
dujacych kolonijnie moga zapewnia¢ sobie ojcostwo wychowywanego potom-
stwa? Otoz wydaje sig, ze alternatywnym do pilnowania samicy sposobem jest
wysoka czestotliwosc kopulacji w obrgbie pary. Przemawia za tym wiele
danych, ktore zostana przedstawione w dalszej czesei artykutu.

1.5. Kopulacje wymuszone

Odmienng kategorig tworza te gatunki ptakéw, u ktorych mimo pil-
nowania samicy przez samca dochodzi do regularnych pozamalzenskich
kontaktow seksualnych na drodze gwattu. Grupe, w obrebie ktorej zjawisko to
jest rozpowszechnione i1 tym samym dos$¢ dobrze poznane sa kaczki
(McKinney 1 in. 1983).

Do gwattow moze dochodzi¢ tez w obrgbie pary. Dzieje sie tak zazwyczaj
w bezposrednim nastgpstwie kontaktu (dobrowolnego badz wymuszonego)
samicy z obcym samcem lub gdy tylko taka mozliwos¢ miata miejsce. Zostato
to zaobserwowane u wielu gatunkow kaczek (Barash 1977, McKinney
1 Stolen 1982, M ock 1983, Afton 1985), ptakow krukowatych Corvidae
(Goodwin 1955 Wittenberg 1968), wrobla domowego Passer domes-
ticus 1 jaskolki dymowki Hirundo rustica (Birkhead i in. 1987). U kilku
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innych gatunkow (gasiorek Lanius collurio, sikora uboga Parus palustris
1 myszotow Buteo buteo) zauwazono wymuszone na wlasnej partnerce kopula-
cje w nastepstwie jedynie wtargniecia obcego samca w obreb terytorium
gniazdowego danej pary (M orley 1949, Melde 1983, Birkhead 1 in.
1987).

Do tej samej kategorii przypadkow zaliczy¢ mozna tendencj¢ do natych-
miastowych kopulacji majacych miejsce bezposrednio po zakonczeniu roziaki
(z roznych przyczyn) samca 1 samicy z pary. Takie zachowanie udokumen-
towano m.in. u zeberki Peophila guttata, nurzyka podbielatego, alki krzywo-
nosej Alca torda, czajki Vanellus vanellus (Butterfield 1970, Birkhead
1978).

1.6. Przechowywanie spermy

Stosunkowo niedawno opisanym u ptakow zjawiskiem (znanym od dawna
u owadow) jest zdolnos¢ do dlugotrwalego przechowywania w drogach
rozrodczych samicy zdolnej do zaplodnienia spermy (Tienhoven 1983).
Gromadzona jest ona w specjalnych gruczotach w maciczno-pochwowym
odcinku jajowodu. Okres przechowywania jest zrOznicowany 1 zawiera Si¢
(u rOznych gatunkow) w przedziale 6—45 dni. Wartosci maksymalne to 60 dni
u petrelika szarolicego Pterodroma macroptera (Imber 1976) 1 72 dni
u indyka Meleagris gallopavo (Elder 1 Weller 1954). Ten ostatni
przypadek dos¢ dlugo uwazany byt nawet za dowod wystepowania dziewo-
rodztwa u ptakow.

Zdolnos¢ do gromadzenia 1 magazynowania spermy ma szczegolnie duze
znaczenie dla ptakow oceanicznych. U wigkszosci gatunkow z rzedu rurko-
nosych Procellariiformes samiec 1 samica spotykaja si¢ w kolonii legowej dosc
przypadkowo w okresie poprzedzajacym skladanie jaj. Oba ptaki w duzym
stopniu rozmijajga si¢ ze soba, na zmian¢ zerujac po kilka tygodni w morzu
1 pilnujac miejsca na gniazdo. Kopulacje, ktore maja miejsce podczas takich
sporadycznych spotkan w kolonn lggowej, nie zawsze przypadaja na okres
optymalnej ptodnosci samicy. U fulmara czestotliwosc kopulacji osigga swe
maksimum na 24 dni przed zlozeniem jaja, tj. tuz przed opuszczeniem kolonii
legowej przez samice udajace si¢ na ok. 3-tygodniowe, nieprzerwane zerowanie
na otwartym oceanie, absolutnie niestusznie zwane miesiagcem miodowym
(Hatch 1987). Samice niektorych albatrosow, jak np. Diomedea melanophris
1 D. chrysostoma, spedzaja wspolnie z samcem zaledwie 1 dzien w kolonii
legowej] w okresie poprzedzajacym skladanie jaj (Astheimer 1 in. 198)).

Druga grupa ptakow, dla ktorych przechowywanie spermy w drogach
rodnych samicy ma donioste znaczenie sa kuraki. U wielu gatunkow bowiem
samice odwiedzaja samca na tokowisku, kopuluja 1—2 razy, poczem oddalaja
sig, wyszukuja miejsce na gniazdo 1 skladaja czesto po kilkanascie jaj.
Oczywiscie skladanie jaj trwa odpowiednio dtugo (zazwyczaj 1 jajo na dobe)
1 na ogol wszystkie jaja sa zaptodnione (Lake 1975, Tienhoven 1983).
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W trakcie magazynowania stopniowo obniza sie zywotnos¢ plemnikow
i tym samym ich zdolno$¢ do zaplodnienia. Piskleta pochodzace z jaj
zaplodnionych dlugo przechowywana sperma charakteryzuja si¢ niska wy-
kluwalnos$cia i podwyzszona $miertelnoscia po wykluciu (Lod ge 1 in. 1971).
Wynika z tego, ze z kazda nastgpna inseminacja rosna¢ powinno praw-
dopodobienstwo zaptodnienia komoérek jajowych przez plemniki podczas tej
inseminacji dostarczone. Stara sperma zostaje bowiem zdewaluowana badz
zastapiona przez $wieza (Compton 1 in. 1978, Cheng 1 in. 1983).
Prawdopodobienstwo ojcostwa jest na ogol proporcjonalne do liczby in-
seminacji danego samca w przypadku, gdy samica w tym samym czasie
kopuluje z wiecej niz jednym samcem (Martin 1 in. 1974). Podobna
zalezno$¢ stwierdzono u niektorych ssakow (Dewsbury 1984), a takze
u owadow (Thornhill 1 Alcock 1983).

Pojedyncza, ostatnia w kolejnosci inseminacja obcego samca nie musl
zatem wcale doprowadzi¢ do zaplodnienia samicy. W gruczotach, gdzie
przechowywana jest sperma, dochodzi bowiem do mieszania si¢ nowych 1 juz
poprzednio zdeponowanych plemnikow. Zdecydowanie ostabia to przewage
ostatniego, kopulujacego samca. Wyrazna przewage uzyskuje on wowczas, gdy
posiada dluzszy, wylaczny dostgp do danej samicy i tym samym mozliwosc
wielokrotnych kopulacji. W takim przypadku zapewnia on swe 0jcostwo
zdecydowanej wiekszosci potomstwa (Warren 1 Kilpatrick 1929,
Comptoni1in 1978, Cheng 1 1n. 19383). 4i5

Nadzwyczaj specyficzne zachowanie zwiekszajace prewdopodobienstwo
wlasnego ojcostwa zaobserwowano u samcow pokrzywnicy. Dziobig one
okolice kloaki samicy, co powoduje wydalenie przez nia pakietu plemnikow
ostatniego z samcoOw z jakim kopulowala (Davies 1983).

2. Prezentacja hipotez

2.1. Wprowadzenie

Bogactwo zachowan seksualnych ptakow, w niniejszej pracy jedynie
zasygnalizowane 1 ograniczone przede wszystkim do zachowania kopulacyj-
nego, wymaga uporzadkowania 1 zrozumienia ich sensu biologicznego. Kilka
hipotez probujacych sprosta¢ tym wymogom zostanie tutaj zaprezentowanych.

2.2. Hipoteza zaplodnienia

Jest to niewatpliwie tradycyjna hipoteza zakladajaca, ze kopulacje u pta-
kow wystepuja tylko tak czesto, jak to jest konieczne dla zaplodnienia jaj.
Nalezaloby si¢ zatem spodziewac korelacji pomiedzy czestotliwoscia kopulacy
1 wielkoscia zniesienia, a u gatunkow o podobnej wielkosci zniesienia takze
zblizonej liczby kopulacii. |
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Dostepne w literaturze dane przecza tym przewidywaniom. Samica golebia-
rza Accipiter gentilis kopuluje 400—600 razy w okresie poprzedzajacym
ztozenie 3 jaj (Holste1n 1942). Dla kontrastu, samica skowronka polnego
Alauda arvensis skladajaca 4 jaja w zniesieniu kopuluje zaledwie 1 raz
(Deli1us 1963). U gluptaka Sula bassana, sktadajacego jedno jajo, zaobser-
wowano ponad 100 kopulacji (N el s on 1965), a u sroki Pica pica, sktadajacej
6 jaj, zaledwie 3 kopulacje (Birkhead 1982).

Jak wynika z eksperymentow 1 obserwacji terenowych, jedna inseminacja
moze wystarczy¢ do zaptodnienia calego, nawet duzego (jak w przypadku
kurakow) zniesienia (L ake 1975). W swietle powyzszych faktow hipoteze
zaplodnienia nalezy odrzucic.

2.3. Hipoteza wiezi w obrebie pary

Zaklada ona, ze jedna badz kilka zaledwie kopulacj1 zapewnia zaptodnienie
jaj, a wszystkie pozostate sluza glownie formowaniu si¢ 1 podtrzymywaniu
wiezi w obrebie pary (Nelson 1965 Newton 1979). U niektorych
gatunkow moga ponadto stymulowac rozwoj gonad (Brown 1967, Erick -
son 1 Zenone 1976). Wynika stad, ze przynajmniej niektore kopulacje
winny mieC miejsce poza okresem plodnosci samicy i/lub poza okresem
zdolnosci samca do inseminacji.

Z danych literaturowych wynika, ze niektore gatunki ptakow tacza si¢
w pary 1 podejmuja kopulacje w okresie poprzedzajacym sktadanie jaj o ponad
45 dni, co wykracza poza okres przechowywania spermy w drogach rodnych
samicy. Do rekordzistow pod tym wzgledem nalezy nurzyk podbielaty (170 dni,
Birkhead 1978), wiele gatunkow kaczek (ok. 120 dni, Cramp 1 S1m -
mons 1977) 1 ghuptak (90 dni, N elson 1965). Oczywiscie kopulacje te nie
prowadza nawet do inseminacji w zwiazku z regresem gonad u samcow w tym
okresie. |

U takich gatunkow jak ptomykowka Tyto alba, wrobel domowy czy sep
Gyps coprotheres zaobserwowano kopulacje podczas inkubacj jaj 1 wy-
chowywania pisklat (Summers-Smith 1963, Bunn 1 Warburton
1977, Robertson 1985). U warugi kasztanowate] Scopus umbretta oba
ptaki z pary, zreszta w naprzemienne] konfiguracj, podejmuja wielokrotnie
pseudokopulacje (nie dochodzi do kontaktu kloak) w roznorodnych sytuacjach
stresowych. Czeste kopulacje w obrgbie pary moga przyczyniac sie do
ostabienia wzajemnej agresji ptakow, przybierajace; wysokie wartosci w po-
czatkowe)j fazie okresu lggowego (Lorenz 1972). Wszystkie opisane wyzej
przypadki podtrzymuja hipoteze wigzi socjalne] pomiedzy ptakami w obrebie
pary.

Alternatywne wyjasnienie podeymowania ,,przedwczesnych” kopulacji przez
ptaki monogamiczne przedstawione zostato przez Lum p ki1 n (1983). U sier-
powki obroznej Streptopelia risoria samice zabiegaja o kopulacje w okresie
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kiedy niemozliwe jest zaplodnienie jaj, bioragc pod uwage nawet okres
przechowywania spermy. Autorka interpretuje to zachowanie samic jako
,0szustwo matrymonialne” wprowadzajace w blad partnera z pary co do ich
aktualnego stanu reprodukcyjnego 1 ta droga wymuszanie wczesni€jszego,
a tym samym wydluzonego okresu pilnowania. Samica gromadzaca dodat-
kowa energie niezbedna do wyprodukowania jaj korzysta wigc przez dluzszy
okres ze wzmozonej czujnosci i ochrony samca — nie tylko przed napastliwos-
cia innych samcow, ale takze przed drapieznikami.

2.4. Hipoteza presji drapiezniczej

Zaklada ona, ze czestotliwos¢ 1 czas trwania kontaktow seksualnych
uzaleznione sa od ryzyka na jakie narazony jest dany gatunek ptaka ze strony
drapieznikow. Tam, gdzie to ryzyko jest wysokie, kopulacje winny byc rzadsze
1 krocej trwajace oraz odwrotnie.

Ptaki gniazdujace kolonijnie, uwazane za mniej narazone ze strony
drapieznikow niz gniazdujace pojedynczo, wykazuja statystycznie wyzsza
czestotliwos¢ kopulacji. Nie mozna jednak wykluczyC, ze shuzy to bardzo
waznej, z ekologicznego punktu widzenia, synchronizacj rozrodu. Ponadto nie
stwierdzono zwigzku pomig¢dzy sposobem gniazdowania (kolonynym badz
pojedynczym) a przecigtnym czasem trwania kopulacj (Birkhead 1 1n.
1987).

Przy zalozeniu odwrotnej zaleznosci pomiedzy rozmiarami ciala ptakow
1 stopniem zagrozenia ze strony drapieznikow nalezatoby sie spodziewac (w
mysl prezentowanej hipotezy) wyzszej czgstotliwosci 1 dluzszego czasu trwania
kopulacj1 u gatunkow wigkszych. Zaleznosc¢ taka rzeczywiscie ma miejsce, przy
czym jeshi chodzi o czestotliwosc kopulacyi, to przybiera ona wartosci 1stotne
statystycznie (Birkhead 1 . 1987).

Wsrod gatunkow zakrytogniazdowych (skladajacych jaja w dziuplach,
norach, szczelinach skalnych itp.) wyzszy procent gniazdujacych pojedynczo
(jako bardziej narazonych na drapieznictwo) powinien kopulowac w gniaz-
dach, w porownaniu z gniazdujacymi kolonijnie (bardziej bezpiecznymi).
Stwierdzono jednak istotng statystycznie przeciwna zaleznosC (Birkhead
1 1n. 1987).

Biorac pod uwage najczescie] ranng, a czasem tez wieczorna aktywnosc
lowiecka wigkszosci drapieznikow (Glutz von Blotzheim 1 in.
1971—1977, Ratcliffe 1980), nalezaloby oczekiwa¢ natezenia kontaktow
seksualnych ptakow w innych niz te porach doby, kiedy ryzyko zaskoczenia
przez drapiezce jest mniejsze. Wyniki zebrane dla 30 gatunkow (28 rodzajow)
przecza tym oczekiwaniom. Zdecydowana wigkszosc ahalizowanych gatunkow
wykazywata poranny szczyt aktywnosci seksualnej, wzglednie 1 poranny,
1 wieczorny (Birkhead 1 in. 1987).

Werytikacja hipotezy drapieznictwa nie jest satysfakcjonujaca, czes¢ danych
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ja podtrzymuje, a czgsc jej przeczy. Nasuwaja si¢ tu jednak pewne watpliwosci
natury metodycznej, dotyczace formulowania przewidywan wyplywajacych
z hipotezy. Sprawa zasadnicza dla weryfikacji tej hipotezy jest ocena skali
1 waznosci presji drapieznicze] w kazdym analizowanym przypadku. Prosta
zaleznosC rozmiarow ciala 1 presji drapiezniczej tylko z trudem moze byc
przyjeta. W gre wchodz tu bowiem wiele znaczacych czynnikow, nie zwiaza-
nych lub stabo zwiazanych z rozmiarami, jak umiejetnosci lokomotoryczne,
stopien rozwoju zmystow, ubarwienie maskujace, zachowanie si¢ 0 znaczeniu
antydrapiezniczym, rodzaj zajmowanego siedliska, relacje i1losciowe: drapiez-
ca-ofiara, realizowana strategia zyciowa 1 wiele innych. Czesto rozne populacje
tego samego gatunku znaczaco roznig si¢ smiertelnoscia powodowana przez
drapiezniki. Znanych jest kilka grup ptakow o stosunkowo duzych rozmiarach
ciala (np. golebie, kaczki, kuraki), stanowiacych pospolite ofiary wielu ptakow
1 ssakow drapieznych. Ponadto, glowna przyczyna smiertelnosci populaci
wielu grup ptakow sa czynniki srodowiskowe a nie drapieznictwo.

Takze przyjete w jednym z przewidywan tej hipotezy wyzsze zagrozenie ze
strony drapieznikow dla gatunkow gniazdujacych pojedynczo niz dla gatun-
kow koloniyynych wcale nie jest oczywiste. Nie ulega watpliwosci, ze grupa
osobnikOw ma przewage nad pojedynczym, jeshi chodzi o wykrywanie napast-
nika, ale tak samo nie ulega watpliwosci, ze sama wykrywana jest przez niego
zdecydowanie latwiej. Tak wiec drapiezcy sciagaja w sasiedztwo wszelkiego
typu skupisk ptakow, tym samym odcigzajac te, ktore rozmieszczone sa
pojedynczo. I znowu szereg czynnikow (w tym przedstawione wczesniej)
decyduje o rozmiarach 1 znaczeniu presji drapieznicze] w poszczegolnych,
konkretnych przypadkach. Przyjete wczesniej zatozenie o wiekszym bez-
pieczenstwie gatunkow kolonijnych nie musi byc zatem prawdziwe, tak samo
jak 1 oparte na nim przewidywania.

2.5. Hipoteza ,,handlu wymiennego” 1 oceny kondycji samca

Jest to koncepcja usitlujaca wigzac czestothiwosc kopulacji u niektorych
gatunkow ptakow z czestotliwoscia przynoszenia pokarmu dla samicy przez
samca na etapie poprzedzajacym skladanie jaj, a takze czesto podczas ich
inkubowania. Zachowanie to (ang. courtship feeding) jest dos¢ rozpowszech-
nione 1 wystepuje np. u wielu rybitw Sternidae, mew lLaridae, sOw Strigidae, czy
dziennych ptakow drapieznych Accipitridae.

Kopulacje u tych gatunkow, a raczej ich czes¢, odbywaja sie na zasadzie
,handlu wymiennego” za pokarm. Stad dalszy ciag rozumowania jest taki, ze
na podstawie czestotliwosct dostarczania pokarmu przez samca, czyli jego
umiejetnoscit towieckich, samica moze go oceni¢ jako partnera w opiece nad
legiem.

Koncepcja ta budzi jednak szereg watpliwosci. Przede wszystkim z zaloze-
nia pozbawiona jest waloru uniwersalnosci, bowiem tylko cze$S¢ gatunkow
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zachowuje sie¢ w opisany wyzej sposob. Ponadto, u dziennych 1 nocnych
ptakow drapieznych czgstotliwos¢ kopulacji wielokrotnie przewyzsza czgstot-
liwo$¢ karmienia samicy 1 tym samym nie pozostaje z nia w zwiazku liczbowym
(Holstein 1944, 1950).

Zakladajac nawet mozliwosC oceny samca przez samice wedlug czgstot-
liwosci dostarczania przez niego pokarmu, co przeciez wymaga uplywu
okreslonego czasu, jest juz z reguly za pozno na zmian¢ partnera (gdy aktualny
sie¢ nie sprawdza), przynajmnie] w danym sezonie lggowym. Ponadto, fakt ze
samiec przynosi malo pokarmu jest nie tyle podstawa oceny jego umiejetnosci
lowieckich (samica nie dysponuje danymi porownawczymi), CO raczej oceny
zasobow pokarmowych 1 ich dostgpnosci w konkretnym miejscu 1 czasie.

Nie jest najprawdopodobniej] uzasadniona takze koncepcja probujaca
thumaczy¢ bardzo wysoka czestotliwosc kopulacji u niektorych gatunkow
ptakow jako miare stosowana przez samice do oceny wartosci samcow. Byloby
to uzasadnione wowczas, gdyby samice zabiegaly o kopulacje u samcow, a nie
odwrotnie, jak jest w rzeczywistosci (poza specyficznymi, odosobnionymi
przypadkami).

2.6. Hipoteza konkurencji spermy

Mowi ona, ze czestotliwosc kopulacji uzalezniona jest od ryzyka wy-
stepowania zdrad malzenskich u danego gatunku. Jak juz wspomniano
wczesnie], kontakty seksualne poza para moga prowadzi¢c do zaptodnienia jaj,
a liczba inseminacji danego samca stoi w zwiazku z prawdopodobienstwem
zaplodnienia jaj jego plemnikami. W zwiazku z tym, wszedzie tam gdzie ryzyko
kopulacji pozamatzenskich jest duze, powinna wystepowac rowniez wysoka
czestotliwosc kopulacji w obrebie pary. Pozwalaloby to na zapewnienie swego
ojcostwa wychowywanemu potomstwu poprzez zastepowanie badz zdewaluo-
wanie spermy mozliwego konkurenta przechowywanej w drogach rozrodczych
samicy. |

Omawiana hipoteza przewiduje wysoka czestotliwosc kopulacji u gatun-
kow, u ktorych samce nie sa w stanie strzec samicy podczas jej okresu
ptodnosci oraz tam, gdzie mimo pilnowania, regularnie maja miejsce gwaltty
pozamalzenskie (Alexander1974,Birkhead 1979,Gladstone 1979,
McKinneyi1in 1983). Przewidywanie to znajduje potwierdzenie w faktach.
Rzeczywiscie, wysoka czestotliwosc kopulacji charakterystyczna jest dla gatun-
kow kolonijnych 1 ptakow drapieznych, u ktorych to grup samce nie pilnuja
samic efektywnie, oraz dla kaczek, gdzie na porzadku dziennym sg gwalty
pozamaitzenskie (Birkhead 1 in. 1987).

Istnieje ponadto szereg faktow dodatkowych podtrzymujacych hipoteze
konkurencji spermy. Nalezy do nich wysoka czestotliwosc kopulacji obser-
wowana u gatunkow poliandrycznych (gdzie wigksza liczba samcow ma
kontakty seksualne z jedna samicq) w porownaniu z gatunkami poligynicznymi
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1 monogamicznymi. Podobnie moze by¢ interpretowana, wspomniana wczes-
niej, tendencja do podeymowania kopulacji z wlasna samica (przybierajaca
czesto forme gwattu) natychmiast po jej kontakcie seksualnym (dobrowolnym
lub wymuszonym) z obcym samcem, lub gdy tylko taka mozliwosc zaistniala
teoretycznie (np. po wtargnieciu obcego samca na terytorium legowe pary, czy
po zakonczeniu rozlaki samca 1 samicy).

Rowniez zgodne z przewidywaniami tej hipotezy jest zachowanie seksualne
samcow (np. u fulmara, Hatch 1987), u ktorych zaobserwowano istotnie
wyzszq liczbe inseminacji przypadajacych na jedna kopulacj¢ pozamalzenska
w porownaniu z kopulacjami w obrebie pary. Zwigkszajac w ten sposob udzial
wlasne] spermy w drogach rozrodczych samicy obcy samiec zwigksza swe
szanse na zaplodnienie jaj. Ta droga rekompensuje do pewnego stopnia mala
liczbe kopulacji jakie jest w stanie odby¢ z samicami spoza pary, w porownaniu
z 1ch prawowitymi partnerami.

Wsrod gatunkow wykazujacych zarowno kolonijny jak 1 pojedynczy
sposob gniazdowania (jak np. dymowka, czy wasatka Panurus biarmicus)
odnotowano znacznie czestsze kopulacje (w obrebie pary 1 poza nig) w popula-
cjach kolonijnych (Koenig 1952, Moller 1985). Analogiczne roznice
zauwazono u nurzykow podbielalych 1 rudzikow Erithacus rubecula gniaz-
dujacych w wysokim 1 niskim zageszczeniu (Birk head 1 in. 1987). Polian-
dryczne pokrzywnice kopulowaly znacznie czescie) niz monogamiczne (D a -
vies 198)5).

Wspomniana przy omawianiu hipotezy presji drapieznicze) tendencja
wsrod gatunkow kolonijnych do kopulacji w zakrytych gniazdach znajduje
swoje wytlumaczenie na gruncie hipotezy konkurencji spermy. Otoz przy
takim zachowaniu okres plodnosci samicy moze ujs¢ uwadze sasiednich
samcow, a ponadto stanowi to dodatkowe zabezpieczenie przed kopulacjami
pozamalzenskimi. Utrudnia rowniez dos¢ powszechny wsrod ptakow kolonij-
nych zwyczaj przeszkadzania w kopulacji praktykowany przez obecne przy niej
samce. Zwyczaj ten interpretowac nalezy jako przejaw konkurencji pomigedzy
samcami (Snow 1958, Trai1l 198)5).

Koguty Gallus gallus dominujace w stadzie utrudniaja badz uniemozliwiaja
inseminacj¢ kogutom podporzadkowanym poprzez bezposredni atak na kopu-
lujacego samca nizszej rangi. Zachowanie to przybiera znacznie na sile poznym
popoludniem, kiedy zaplodnienie kur jest najbardziej prawdopodobne. U ko-
gutow podporzadkowanych zaobserwowano natomiast znaczng redukcj¢ cere-
monialu zalotow (taniec okrezny), lekcewazenie braku przyzwolenia kur na
kopulacje (przykucania) oraz wielokrotne inseminacje przypadajace na kazdy
taki gwalt (o i1le nie zostanie udaremniony przez dominujacego samca)
(Cheng 1 Burns 1988).

Jak juz wspomniano wczesniej, dobowy rozklad czestotliwosci kopulacii (ze
szczytem porannym 1 czasem drugim, wieczornym), nie zgadza si¢ z przewidy-
waniami hipotezy presji drapiezniczej. Z badan nad drobiem wynika, 7ze
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zaplodnienie ma miejsce zwykle w trakcie 30 min. owulacji wystepujace;
w c1agu 2 godzin po ztozeniu poprzedniego jaja(Sturkie 1970, Howarth
1974). Hipoteza konkurencji spermy przewiduje, ze szczyt czestotliwosci
kopulacji winien miec miejsce wiasnie w tym czasie, tj. praktycznie w godzinach
wczesnorannych, kiedy wigkszosc gatunkow ptakow sklada jaja. Jak juz
wspomniano powyzej, tak wlasnie przedstawia si¢ szczyt czestotliwosci kopula-
cji u wiekszosci gatunkow ptakow. Wieczorny szczyt, odnotowany u nie-
ktorych gatunkow, moze bycC korzystny gdy owulacja u samic ma miejsce
bardzo wczesnie rano, przed poczatkiem aktywnosci ptakow.

3. Uwagi koncowe

Kontrole nad liczba, czestotliwoscia, terminem podjecia 1 czasem trwania
kopulacji u ptakow sprawuje, jak sie wydaje, na ogol samica. Tak jest
u gatunkow poligynicznych 1 poliandrycznych, a takze w wiekszosci przypad-
kow u gatunkow monogamicznych. Wyjatek stanowia tu oczywiscie gwalty,
zarowno pozamalzenskie jak 1 odbywajace si¢ w obrebie pary.

Wysoka czestotliwosc kopulacji, ktora mozna uzna¢ za alternatywnag
w stosunku do pilnowania samicy strategie reprodukcyjna samcow, pozwala
na zwigkszenie prawdopodobienstwa ich ojcostwa 1 minimalizuje ryzyko opieki
nad cudzym potomstwem. Jest zatem niewatpliwie korzystna dla samcow.
W sposob posredni moze byC rowniez korzystna dla samic, przynajmniej
wszedzie tam gdzie sq one uzaleznione od pomocy samca w opiece nad legiem.

Prawdopodobienstwo 1 stopien zaangazowania si¢ samca w obowiazki
rodzicielskie zalezec bowiem moze od stopnia pewnosci co do ojcostwa
potomstwa, jakim ma si¢ zaymowac. Zdaja sie to potwierdza¢ obserwacje nad
poliandrycznymi pokrzywnicami, u ktorych stwierdzono uzaleznienie pomocy
jaka uzyskiwala samica w wychowywaniu pisklat od roznych samcow, od
liczby kopulacy jaka odbyla z kazdym z nich (Davies 19895).

W swietle przedstawionych w niniejszym artykule danych dotyczacych
zachowania kopulacyjnego ptakow najbardziej udokumentowana wydaje sie
hipoteza konkurencji spermy. Na jej gruncie mozna wytlumaczy¢ niemal
wszystkie fakty, nawet te, ktore sa zgodne z innymi, zaprezentowanymi
hipotezami. Niektore hipotezy nie wykluczaja sie¢ wzajemnie, a nawet moga
uzupetniac si¢ w objasnianiu zachowan seksualnych ptakow. Wskazuje na to
m.in. fakt, ze podczas gdy czes¢ kopulacji w obrebie pary ma miejsce poza
okresem plodnosci samicy, stuzac celom spolecznym (zgodnie z hipoteza wiezi
socjalnej), to kopulacje pozamalzenskie przypadaja wylacznie na okres kiedy
samica moze zostac zaplodniona (zgodnie z hipoteza konkurencji spermy)
(Birkhead w druku).

Oczywiscie hipoteza konkurencji spermy (podobnie jak 1 doboru krew-
niaczego) jest pochodna ogolnej teorii socjobiologicznej, sformulowanej przez
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Wilsona (1975). Niektore formy zachowan seksualnych ptakow, nie dajace
si¢ wyjasniC wylacznie na gruncie tej hipotezy, mozna interpretowac jako
przejawy doboru krewniaczego.

U roznych gatunkow z rzedu kurakow obserwuje si¢ wyrazne ostabienie
badz nawet brak konkurencji o samice pomiedzy blisko spokrewnionymi ze
soba samcami (bracmi, kuzynami). Mtodociane samce dzikich indykow tworza
grupy braterskie na cale zycie, w ramach ktorych wspieraja si¢ wzajemnie
podczas konfliktow z obcymi samcami. Jednak przywile) kopulowania z sami-
cami (niejako w imieniu calego rodzenstwa) ma tylko jeden, dominujacy
osobnik (Watts 1 Stokes 1971). W przypadku blisko spokrewnionych
kogutow, ostabienie konkurencji o samice przejawia si¢ m.n. w braku
ingerencji ze strony dominujacego osobnika podczas kopulacji nizszych ranga
braci (Cheng 1 Burns 1988). Podobne zachowanie stwierdzono rowniez
u przepiorki Coturnix coturnix (Bateson 1982).

Biorac pod uwage ograniczona liczbe danych ilosciowych dotyczacych
zachowania seksualnego ptakow nalezy poprzestaC na zaprezentowaniu jedy-
nie rozmaitych hipotez probujacych to zachowanie wyjasnic. Jak na razie za
wczesnie jeszcze na ostateczne rozstrzygniecia.
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Summary

The great majority of birds prefer monogamy. A change in the ecological circumstances can
favour the departure from the mating system dominating in the particular species. In polygamous
species usually only one bird takes care of the brood. This is the female — in polygynous species,
and the male — in polyandrous species. Monogamous females and males share more or less
equally in their parental duties.

Because the males of monogamous species make a large investment in the care of eggs and
young, the cost of being cuckolded is high, as are the benefits to the successful cuckolder. Males try
to reduce the uncertainty of paternity for the young they help raise by guarding their mates during
the period they can be fertilized. Moreover, males are expected to pursue opportunities for
copulation outside the pair bond.

Males of colonially nesting species, and of raptors are not able to guard their mates efficiently
for ecological reasons. Hence, in those groups of birds the frequency of extra-pair copulations, and
the threat of cuckoldry are high. It seems that males of those species try to assure their paternity for
the offspring they rear by increasing the number and frequency of intra-pair copulations. Forced
copulations (common in ducks) constitute a peculiar way of increasing the chances of paternity.
They take place both outside and (in case of female infidelity) within the pair bond.

In birds, sperm can remain viable in the female reproductive tract for extended periods, and
prolonged sperm storage provides an opportunity for sperm competition. Several more important
hypotheses explaining the copulation behaviour of birds are presented and discussed in the article.
The available data provide the best support for the sperm competition and social bond hypotheses.

(wplyneto: 8 IIT 1989 r.)



