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Systemy rozrodcze (inaczej: systemy kojarzenia si¢) zwigzane sa z dzialaniem
doboru piciowego jako jednej z form doboru naturalnego. Termin ten nabrat obecnie
dwojakiego znaczenia: rozumiany jest w sensie behawioralnym 1 w sensie
genetycznym. Brak na razie koncepcji unifikujacej te dwa aspekty. Uzasadnione jest
wigec omowienie ich po kolei. Bede si¢ staral, w miar¢ moznosci, nie powtarzac
informacji zawartych w trzech innych artykutach przegladowych na zblizony temat
(Stempniewicz 1989, 1996, Hatupka 1991).

Zanim zaczeto postugiwac si¢ markerami genetycznymi, informacje o systemie
rozrodczym zdobywano na podstawie obserwacji takich zachowan, jak toki,
przebywanie pary razem, wspolne karmienie miodych 1 innych. Na tej podstawie
sporzadzono nastgpujaca klasyfikacj¢ systemow rozrodczych. Monogamia -
oznacza dluzej trwajace pozostawanie w parze jednej samicy 1 jednego samca;
poligynia — to dluzej trwajaca wig¢z w okresie rozrodu migdzy jednym samcem a
dwiema lub wigcej samicami; poliandria — wystepuje wtedy, gdy tego rodzaju wigz
istnieje miedzy jedng samica i dwoma lub wigcej samcami; poligynandria — dhuzej
trwajaca wig¢z w okresie rozrodu migdzy dwoma lub wigcej samcami z jednej strony
a dwiema lub wigcej samicami z drugiej strony; promiskityzm — brak dhluzej
trwajacej wiezi socjalne) migdzy plciami. Istnieje tez termin poligamia, uzywany w
dwoch znaczeniach: (1) jako dluzey trwajacy zwiazek z wigce) niz jednym
osobnikiem plci przeciwnej lub (2) jako okreslenie wszystkich niemonogamicznych
systemow rozrodczych. Okreslenie ,,dluzej trwajacy” jest nieostre, ale konieczne by
rozgraniczy¢ np. system poligyniczny od kopulacji pozapartnerskich (extra-pair
copulation — EPC) lub zaptodnien pozapartnerskich (extra-pair fertilization — EPF).
Czesto przyjmuje si¢ umownie, ze ,,dluzej trwajacy” oznacza, ze powinien trwac
przez co najmniej 20-25% sezonu legowego (Wittenberger 1981). Podzial na
systemy rozrodcze jest grubym przyblizeniem, bo okazuje si¢, ze w tej samej
populacji moga wystgpowac rozne systemy rozrodcze, czego skrajnym przyktadem
jest pokrzywnica Prunella modularis badana przez Daviesa (1992) w Oksfordzie.

*Artykul przygotowano na podstawie referatu wygloszonego na III warsztatach na temat
.Ekologia ewolucyjna i1 zagadnienia pokrewne” (Warszawa, 26 X 1996 r.).
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Ten sam osobnik w réznych latach moze pozostawa¢ w roznych systemach
kojarzenia si¢ w zaleznosci od rozmaitych czynnikow ekologicznych, kondycji,
wieku 1 statusu socjalnego. |

Rozkiad réznych systemOéw rozrodczych wsrod ptakéw jest bardzo
nierownomierny. U ok. 92% zbadanych pod tym wzgledem gatunkow wystepuje
behawioralna monogamia. A wigc inaczej niz u ssakéw, u ktorych zdecydowanie
przewaza poligynia (ale u ssakéw zarodek rozwija si¢ w organizmie matki, mfode
jest karmione mlekiem i pomoc samca w wychowaniu potomstwa jest mato istotna).
Z pozostatych okoto osmiu procent — prawie 2% gatunkow jest poligyniczna, ok. 6%
promiskityczna, 0,4% poliandryczna 1 jeszcze mniejszy procent poligynandryczna
(Lack 1968, Birkhead 1 Mgller 1992).

Z ekologicznego punktu widzenia wystepowanie okreslonego systemu
rozrodczego jest wynikiem sposobu rozmieszczenia w czasie 1 przestrzeni
osobnikéw obu pici, ktore to rozmieszczenie z kolei jest zdeterminowane przez takie
czynniki ekologiczne, jak np. zasoby pokarmu. Rézne sposoby rozmieszczenia
osobnikdw w przestrzeni stwarzaja r6zne mozliwosci monopolizowania osobnikow
plci przeciwnej i1 tak powstaja rozne systemy rozrodcze (Emlen i Oring 1977).

Dane dotyczace réznych elementow behawioru skladajacego si¢ na system
rozrodczy (np. tokéw, karmienia pisklat mono- lub biparentalnego itd.) sa
gromadzone od dawna 1 w formie ,poszufladkowanej” prezentowane np.
w podrgcznikach. Wszystkie te dane opisowe nabraly nowego znaczenia wraz z
powstaniem socjobiologii. Jak wiadomo, istota podejscia socjobiologicznego jest
doszukiwanie si¢ w roznych formach behawioru socjalnego wartosci adaptatywnych
przy zalozeniu, ze te cechy behawioralne wyksztalcity si¢ pod dziataniem doboru
naturalnego, analogicznie jak cechy anatomiczne, fizjologiczne czy inne. To
podejscie nadaje nowe znaczenie, w sensie ewolucyjnym, réznym formom
zachowan zwigzanym z kojarzeniem si¢. Krokiem milowym bylo zdanie sobie
sprawy z istnienia konfliktu migdzy piciami w kazdym systemie rozrodczym. Jest to
konsekwencja odrzucenia doboru grupowego i1 zrozumienie, ze dobér dziala na
poziomie osobnika (genotypu), w zwiazku z tym osobniki postepuja gléwnie
egoistycznie. Pionierska byla tu praca Batemana (1948) dotyczaca muszki
Drosophila. Autor ten zwrocit uwage, ze z dziatania doboru piciowego wynika rozny
zakres zmiennosci sukcesu rozrodczego miedzy samcami i samicami. Sukces
rozrodczy samca (w sensie wyprodukowanego potomstwa, czyli jego dostosowanie)
wzrasta z kazda zaptodniong samica. W odréznieniu od tego, dostosowanie samicy
zazwycza) nie wzrasta ze wzrostem liczby partneréw. Z tego powodu nalezy sie
spodziewa¢ wspotzawodnictwa samcow o dostgp do samic. Niektére samce moga
zaptodni€ kilka samic, co oznacza, ze niektore nie zaptodnig zadnej (przy rownych
proporcjach liczbowych pici). Sukces rozrodczy samcéw jest wigc zréznicowany,
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podczas gdy niemal wszystkie samice tacza si¢ z samcami 1 produkujg mniej wigcej
taka samg liczb¢ potomstwa. Liczba ta jest wyznaczona przez liczbe jaj, ktdrg samica
moze wyprodukowaé. Juz Bateman (/. c.) zwrocit uwage, ze te roznice w
zmiennosci sukcesu rozrodczego sa wynikiem roznych nakladow pici na wilasne
potomstwo. Naktady samic produkujacych jaja, a wigc stosunkowo duze gamety, sa
wyzsze od nakfadow samcéw produkujacych mate gamety — plemniki. Zatem dla
samcOw jaja sg ograniczonym zasobem 1 samce wspotzawodniczg o samice, a samice
dokonujg selekcji samcow. Nastgpnie Trivers (1972) w swej klasycznej pracy
rozszerzyl to rozumowanie, zwracajac uwage, ze samice nie tylko produkujg
wigksze gamety, ale tez wykazuja silniejsza tendencj¢ do inwestowania w opieke
nad swym potomstwem, przez co jeszcze bardziej ograniczaja dostgp samcow do
samic 1 wzmagaja konkurencj¢ o samice. Autor ten przewidzial tez, ze jezeli z
jakichs powodow samce inwestuja wigcej niz samice w opieke nad potomstwem, to
wtedy stajg si¢ one picig ograniczajaca rozrdd 1 samice powinny wspdétzawodniczy¢
o samce. I tak rzeczywiscie jest w przypadku poliandrii. Interesy samca i samicy w
procesie reprodukcji sg wigc tylko czgsciowo zbiezne, a czgSciowo si¢ wykluczaja.
W ten sposob odpada dawny poglad, ze plcie wspodtpracuja w procesie rozrodu ,,dla
dobra gatunku” (aczkolwiek produktem ubocznym egoistycznego zachowania sie
pici moze by¢ dobro gatunku).

2. Przyklady systemow rozrodczych

Poligynia fakultatywna. Termin ten oznacza system kojarzenia si¢, w ktorym
tylko czgs¢ samcow jest poligyniczna, a pozostate sa monogamiczne lub bez pary.
Ten sam samiec moze by¢ monogamista w jednym roku, a poligynista w nastepnym.
System ten byt dokfadniej badany u co najmniej dwudziestu kilku gatunkow, w
wigkszosci z rzgdu wroblowych (Passeriformes) (Dyrcz 1990). Wartosé
adaptacyjna tego systemu dla samcow jest tatwa do udowodnienia. Ich zyski w
sensie zwigkszenia dostosowania wydaja si¢ oczywiste i przewyzszaja koszty w
postaci wzrostu konkurencji z innymi samcami o zasoby $rodowiska i samice.
Natomiast koszty ponoszone przez samice sa wysokie i obejmuja konkurencje z
Innymi samicami ze zwiazku poligynicznego o pokarm w obrebie terytorium i w
jego sasiedztwie, wyzsze straty w lggach powodowane przez drapiezniki z powodu
Wyzszego zageszczenia gniazd i przede wszystkim ograniczenie pomocy samca w
wychowywaniu pisklat. Samiec na ogét nie jest w stanie zwigkszaé swego wkladu w
postaci karmienia pisklat, proporcjonalnie do liczby samic. Dotyczy to zwlaszcza
tzw. samic II° (stopnia), tj. tych, ktére osiedlity si¢ w terytorium, w ktérym samiec
miat juz samicg (jest to samica I°). Moga tez by¢ samice dalszych stopni. A wiec
przede wszystkim wymaga wyjasnienia, jaka jest warto$¢ przystosowawcza statusu
samicy II°. Np. u trzciniaka (Dyrcz 1986) (i wielu innych badanych gatunkéw)
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samiec karmi piskleta gldwnie lub wylacznie w gniezdzie samicy I°. Poza tym
samica II° musi przetamac opor samicy I° przy osiedlaniu si¢ w terytorium (opor ten
zreszta nie jest zbyt silny, bo samica ta jest juz zajgta wysiadywaniem jaj). A zatem
koszty sa wysokie; na czym polegaja wigc zyski? Na ten temat jest kilka hipotez. (1)
Deficyt samcdéw z powodu zaburzonych proporcji liczbowych pici zmusza niektore
samice do akceptacji statusu samicy drugiego, czy dalszych stopni. Okazato sig¢
jednak, ze u ogromnej wigkszosci poligynicznych gatunkéw te proporcje sq mniej
wiecej | : 1, co oznacza, ze niektore samce majga wigcej niz jedng samice, a niektore
zadnej. (2) Hipoteza emancypacji samca — poligynia moze si¢ wyksztalcic, gdy
pomoc samca nie jest potrzebna, bo pokarm jest w nadmiarze (Crook 1964).
Prawdopodobnie sytuacja taka wystepuje rzadko. Wiele terytorialnych ptakow broni
zasobOw pokarmowych, co sugeruje, ze nie sq one w nadmiarze (Brown 1964). (3)
Hipoteza progu poligynii, ktéra miata najwigkszy wplyw na rozwdj tego rodzaju
badan 1 ktorej autorami byli Verner (1964) i Orians (1969). Wedlug tej teorii,
poszukujace partnera samice mogg wybra¢ samce posiadajace juz partnerke, jezeli te
samce maja lepsze terytoria niz wszystkie pozostale, ,,bezzenne” jeszcze samce.
Jezel1 jakosc¢ terytoriow zajetych przez ,,bezzenne” samce jest niska, to samicy moze
,;optaci¢ si¢” (w sensie szansy na sukces legowy) o0sig$s¢ w terytorium o wysokie;
jakosci jako samica II° niz by¢ w zwigzku monogamicznym z samcem bronigcym
terytorium o niskiej jakosci. I wilasnie ta réznica w jakosci terytoriow, ktora
powoduje, ze wybor statusu samicy II° jest najlepszy, nazwana zostata progiem
poligynii (rys. 1). Gorna krzywa przedstawia sukces rozrodczy, jakiego moze
spodziewac si¢ samica w kazdym terytorium, jezeli nie ma w nim innych samic.
Dolna krzywa przedstawia sukces, jakiego moze spodziewac si¢ samica, jezeli stanie
si¢ samicg [I° w danym terytorium. Kazda samica powinna wybiera¢ najlepsze, nie
zajete jeszcze przez inne samice terytorium, az do momentu osiagniecia progu
poligynii. Odtad ,niezame¢zne” samice powinny laczy¢ sie z ,,zonatymi” juz
samcamli, ktore zajmujq najlepsze terytoria, poniewaz mogg tutaj spodziewac sie
wyzszego sukcesu rozrodczego niz w jakimkolwiek innym terytorium , kawalera”.

Testowanie tej hipotezy w badaniach terenowych polegato giéwnie na ocenie
sukcesu rozrodczego samic II° 1 samic monogamicznych odbywajacych legi w mniej
wigce) tym samym czasie. Jezeli byl on réwny, to potwierdzato to hipotez¢ progu
poligynii. Model progu poligynii wymagat uscislen. Samica w swoim wyborze moze
opierac si¢ zarowno na jakosci terytorium, jak i na jakosci samca, co tacznie okresla
si¢ jako jakosc sytuacji lggowej. Kazdy samiec i jego terytorium reprezentuje jedng
sytuacj¢ legowa 1 samica powinna wybraé taka sytuacj¢ legowa, przy ktorej jej
sukces rozrodczy bedzie najwyzszy.

Jakos¢ samca moze mie¢ wplyw na przewidywania wyplywajace z modelu w
zaleznosci od tego, czy ona jest, czy tez nie jest skorelowana z jakoscig terytorium.
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Rys. 1. Model progu poligynii. ) — krzywa dostosowania samicy monogamicznej jako funkcja jakosci
srodowiska; F> - krzywa dostosowania samicy II° jako funkcja jakos$ci srodowiska; H4 — optymalny
biotop Iggowy; Hp — suboptymalny biotop lggowy (wg Wittenbergera 1981)

The polygyny threshold model. F; — the fitness curve for monogamous females as a function of
environmental quality; F, — the fitness curve for secondary females as a function of environmental

quality; H4 — the best available breeding habitat; Hp — marginal breeding habitat (after
Wittenberger 1981)

Jezell najlepsze samce majq najlepsze terytoria, to kolejnos¢ zajmowania terytorium
bedzie taka sama, jak przy ocenie na podstawie tylko jakosci terytorium; z tym ze w
tym przypadku samice II° nie musza wyprodukowac tyle miodych co samice
monogamiczne, bo mniejsza liczb¢ potomstwa kompensuje jego jakosc.
W zaleznosci od tego, w jakim stopniu ta jakos¢ potomstwa ma udziat w koncowym
bilansie, tym mniejsze znaczenie ma jakos¢ terytorium, co wplywa na obnizenie
progu poligynii (sexy son hypothesis — Weatherhead 1 Robertson 1979).
Jezeli najlepsze genetycznie samce zajmowalyby gorsze terytoria, to poligynia
mogtaby si¢ pojawi¢ w gorszych, a nie lepszych terytoriach.

Jezeli jakos¢ samca nie ma wplywu na prog poligynii, proporcja sukcesow
rozrodczych samic II° 1 samic monogamicznych powinna wynosi¢ 1,0 na progu
poligynii. Jezel jakos¢ samca jest istotna, to proporcja ta na progu poligynii bedzie
mniejsza niz jeden, poniewaz mniejsza liczba mtodych produkowana przez samice



8

ANDRZEJ DYRCZ

[I° jest rekompensowana przez ich wyzsza jakos¢ genetyczng. Weatherhead
1 Robertson (1979) na podstawie modelu, ktorego nie bed¢ tu przytaczal,
wyliczyli, ze proporcja ta powinna wynosic¢ ok. 0,77, gdy w determinowaniu sytuacji
rozrodcze] wazna jest jakos¢ samca, a nie jakos¢ terytorium. Heisler (1981)
dokonal rewizji tego modelu 1 wykazal, ze ta proporcja w rzeczywistosci powinna
wynosi¢ 0,50 1 jest zalezna od proporcji liczbowych samic 1 samcow
przystepujacych do lggow, czgstosci wystgpowania poligynii w badanej populacji
oraz sredniej liczby samic bedacych w zwigzku z kazdym samcem. A zatem, jezeli
wazna jest zarowno jakos¢ samca, jak 1 jakos$¢ terytorium, to prog powinien lezec
gdzies miedzy 0,5 1 1,0. Badania terenowe wykazaly, ze proporcja ta wynosita np.
dla tuszczyka indygo Passerina cyanea 0,55 (Carey i1 Nolan 1979), dla
bagiennika zottobrewego Passerculus sandwichensis — 0,93 (Stobo 1 MacLaren
1975), dla trzciniaka — 0,98 (Dyrcz 1977), dla gatunku trznadla Calamospiza
melanocorys — 0,98 (Pleszczynska 1978). A wigc te wyniki wskazuja raczej na
znaczenie jakosci terytorium, a nie jakosci samca. Jest to, nawiasem mowiac, zgodne
z pozniejszymi badaniami z zastosowaniem markerow genetycznych, z ktérych
wynika, ze samice rozwiazuja problem jakosci genetycznej potomstwa przez
kopulacje 1 zaptodnienia pozapartnerskie, najpierw wybierajac najlepsze pokarmowo
terytoria.

Model progu poligynii wymagat tez uscislenia tego, jak mierzy si¢ dostosowanie
samicy. Wigkszos¢ badan obejmowata produkcij¢ podlotéw tylko w jednym lub kilku
sezonach, a liczy si¢ produkcja w ciagu catego zycia. W zwigzku z tym poligynia
moze byC korzystna, nawet jezeli zmniejsza roczng rozrodczosé, ale za to zwieksza
dtugos¢ zycia samicy. A wigc ogdélny model poligynii powinien uwzgledni¢ nie
tylko konsekwencje rozrodczosci, ale takze przezywalnosci. Dalsze uscislenie
modelu polegatlo na wzigciu pod uwage wplywu innych samic obecnych w
terytorium na sukces lggowy. Ten wplyw moze by¢ ujemny poprzez konkurencje o
pokarm, a nawet bezposrednia agresjg, lub dodatni, np. przez wzajemne ostrzeganie
sig samic przed drapieznikami. W zwiazku z tym powstala wersja modelu
uwzgledniajaca wspotzawodnictwo i druga — kooperatywna.

Dalsze komplikacje wprowadza fakt, ze straty w gniazdach wsréd drobnych
ptakow wroblowych wijacych gniazda otwarte s3 wysokie i $rednio wynosza ok.
50%. W zwiazku z tym samica II° moze fatwo sta¢ si¢ samicg I°, jezeli leg samicy 1°
zostanie zniszczony (Temrin 1992). Samice mogg bra¢ pod uwagge i ten czynnik
przy wyborze terytorium. Bensch i Hasselquist (1994), badajacy trzciniaka
w Szwecji, twierdza, ze samice II° czynnie niszcza jaja samic I°, by zajaé ich
pozycj¢ w hierarchii socjalnej. Przedstawili jednak, jak dotad, tylko dowody
poszlakowe (slady dzioba na skorupce, zniszczenie jaj po pojawieniu si¢ samicy 11°).
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Istnieje jeszcze hipoteza, ktora probuje jakby omina¢ wszystkie te ktopoty. Jest to
hipoteza oszustwa (deception hypothesis). Zostata sformutowana na podstawie
badan nad muchotéowka zatobna w Szwecji (Alatalo 1 Stahlbrandt 1982,
Alatalo i Lundberg 1984). W badanej populacji niektore samce mialy
terytoria rozerwane, tj. dwa terytoria w do$¢ znacznej od siebie odlegtosci 1 w
kazdym terytorium inng samicg. Autorzy sugeruja, ze samice nic nie wiedzg o
poligynicznosci swego samca, ktory zataja swoj status, zachowujac si¢ w czasie
wyboru przez druga samice jak samiec bez pary. W tym przypadku nie mozna
stosowaé hipotezy progu poligynii, poniewaz samica II° nie dokonuje zadnego
wyboru miedzy nizszym statusem a jakoscig sytuacji lggowej. Hipoteza ta jest
obecnie raczej odrzucana, poniewaz byla testowana na tym samym gatunku przez
Slagsvolda i in. (1992) i badacze ci wykazali na podstawie eksperymentow
terenowych, ze politerytorializm (terytoria rozerwane) wynika glownie z agresji
miedzy samicami i oszustwo jest mato prawdopodobne.

Poliandria i ograniczenia filogenetyczne. Poliandria jest rzadka 1 wystgpuje
wylacznie u zagniazdownikéw. Samica regularnie faczy si¢ z dwoma lub wigcej
samcami w ciggu sezonu lggowego. Gniazdem opiekuje si¢ tylko jeden ptak, z reguty
samiec. Czasem samiec i1 samica opiekuja si¢ roznymi gniazdami. W czasie tokow
samica przyjmuje rolg, jaka u innych gatunkéw odgrywa samiec; jest poza tym
wieksza, barwniejsza 1 dominuje socjalnie. Samiec obejmuje opiek¢ nad jajami
ztozonymi przez jego samic¢ 1 umozliwia jej w ten sposéb zlozenie drugiego
zniesienia innemu samcowi w innym gniezdzie. Jak moglo dojs¢ na drodze ewolucji
do wyksztalcenia takiego systemu rozrodczego, nie jest jasne. W kazdym razie w
systemie tym samce stajg si¢ plcig ograniczajaca rozrod (deficytowa) i1 samice
konkuruja o samce poprzez terytorializm 1 walki migdzy sobg (np. u ptatkonogéw).
Oring (1986) badajacy poliandri¢ u brodzca plamistego Actitis macularia
sformuowal hipotez¢ ,filogenetycznych ograniczen”, ktore spowodowatly
wyksztalcenie si¢ poliandrii. Tym ograniczeniem jest wielko$¢ zniesienia, ktéra u
wigkszosci siewkowcOw wynosi 4 jaja 1 jest to najprawdopodobniej ewolucyjnie
stara cecha. Niektore gatunki (np. brodziec plamisty) znalazly si¢ w warunkach
okresowej], nadzwyczajnej obfitosci pokarmu (ogromna liczebnos¢ jetek) 1 poliandria
byta jedyna metoda zwigkszenia liczby potomstwa przypadajacego na samice, bo
zwigkszenie lggu nie byto mozliwe. Podobne poglady odnosnie do poliandrii wyraza
Ligon (1993). Dla niego jednak ta konserwatywng cecha, ktora lezy u podstaw
ewolucji tego systemu rozrodczego, jest wysiadywanie jaj wylacznie przez samce.
Ogolnie, autor ten zwrocit uwage, ze podobnie jak np. rézne cechy anatomiczne,
rowniez cechy behawioru socjalnego moga nie mie¢ aktualnie zadnego znaczenia
przystosowawczego, a by¢ jedynie spadkiem po poprzednich etapach rozwoju
filogenetycznego. Bo wedtug znanej refleksji Jacoba (1977), dobor pracuje nie jak
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inzynier, lecz jak majsterkowicz, ktory kleci cos z tego, co jest pod rgka. Dwie blisko
spokrewnione 1 stare filogenetycznie grupy ptakow, jakimi sa Ratitae
(bezgrzebieniowce) (10 gatunkow) 1 Tinamidae (kusaki) (47 gatunkow), maja bardzo
roznorodne systemy rozrodcze, jak: monogamia, poligynia, sekwencyjna poliandria,
poligynandria 1 promiskityzm. Ta réznorodno$¢ wynika z réznorodnosci
zajmowanych siedlisk 1 wyjatkowo silnego u kusakéw nacisku drapieznictwa.
Jednak cecha wspolng dla wszystkich jest to, ze opieka nad potomstwem przypada
samcowl; sytuacja, ktora poza tym jest rzadka u ptakow. Paternalna opieka wydaje
si¢ tu by¢ cecha bardzo konserwatywna. Np. u kurakéw, ktore sa podobne
ekologicznie do kusakow, brak opieki ojcowskiej. W zwiazku z tym mozna uwazac,
ze wylaczna opieka ojcowska u bezgrzebieniowcéw i1 kusakow jest wynikiem
wspolnej ewolucji 1 bliskiego pokrewienstwa ewolucyjnego, podobnie jak pewne
cechy morfologiczne 1 podobienstwo DNA. Na podstawie ostatnich dwoch
kryteriow te dwie grupy mozna uwaza¢ za monofiletyczne. Poniewaz zyja w
roznych srodowiskach i odzywiaja si¢ rozmaitym pokarmem, mozna przypuszczac,
ze cecha opieki paternalnej nie wyksztalcita si¢ pod wplywem czynnikow
ekologicznych, a jest stara ewolucyjnie cechg i ze najstarszy jest u ptakoOw system
monogamiczny z ojcowska opieka nad potomstwem. Jezeli pierwsze ptaki byty
zagniazdownikami, to mfode nie wymagaty opieki obojga rodzicow. Przy silnym
terytorializmie samca mozna si¢ spodziewac, ze samica pierwsza opuszczala lgg, co
wymusio opiek¢ paternalng. Na pierwotnos$¢ opieki paternalnej u ptakow wskazuje
takze Elzanowski (1985) na podstawie badan nad skamienialymi jajami
poznokredowych ptakéw, znalezionymi na pustyni Gobi. Jego rozumowanie jest
nastgpujgce. Embriony w tych jajach mialy dobrze skostniaty szkielet obreczy
piersiowe]j i skrzydel, co potwierdza hipoteze, ze najstarsze ptaki byly skrajnymi
zagniazdownikami, jak dzisiejsze nogale (Megapodidae). Sugeruje to, ze powstaniu
ptakow towarzyszyl znaczny wzrost wymagan energetycznych embrionéw i w
konsekwencji wzrost kosztéw energetycznych tworzenia jaj. Wynika z tego
koniecznos¢ powigkszenia budzetu energetycznego samicy i przemawia za tym, ze
opiek¢ nad jajami sprawowal wylacznie samiec. Modyfikacja tej hipotezy jest
hipoteza Wesotowskiego (1994), wedlug ktorej pierwotny u ptakéw byt brak
opieki rodzicielskiej nad jajami (jak u wigkszosci gadéw), a nastepnie opieka
ojcowska.

Inny przykiad wplywu obcigzenia filogenetycznego na systemy rozrodcze
dotyczy kukutkowatych (Cuculidae). W rodzinie tej, ktora liczy ok. 300 gatunkéw,
wystgpuja najrozmaitsze systemy rozrodcze, procz poligynii. Uwaza sie, ze
konserwatywng cecha, ktéra uniemozliwia rozwdj poligynii u kukutek jest nocne
wysiadywanie jaj przez samca. Wystepuje ono u prawie wszystkich gatunkéw (procz
oczywiscie tych, u ktoérych rozwinglo si¢ pasozytnictwo lggowe). Ta cecha mogta tez
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w odpowiednich warunkach sprzyja¢ poliandrii (Ligon 1993). Ilustruje to przyklad
amerykanskiej kukutki naziemnej Geococcyx californianus. Normalnie, u tego
ptaka, temperatura ciala w ciggu nocy spada o kilka stopni, co wybitnie zmniejsza
koszty statocieplnosci. Wyjatkiem od tej reguty sa wysiadujace noca jaja samce, u
ktorych brak nocnej hypotermii, co umozliwia utrzymanie stalej 1 wysokiej
temperatury jaj. Vehrencamp (1982) wykazala, ze te roznice migdzy pitciami
dotyczace dobowego rezimu temperatury ciala sa wrodzone. U samic zmuszonych
noca do wysiadywania, przez usunig¢cie samcOw, temperatura noca spadata, co jest
normalne dla tej pici. Dowodzi to, ze samica nie jest w stanie utrzymaé noca
normalnej (tj. wysokiej) temperatury ciala. Przeciwny eksperyment, w ktérym
samiec byl zmuszony do opuszczenia jaj i nocowania na drzewie, wykazal, ze miat
on stata 1 wysoka temperatur¢ ciala, mimo ze nie ogrzewat juz jaj. Temperatura jest
tu prawdopodobnie regulowana hormonalnie 1 niezdolnos¢ ptaka do szybkiej
odpowiedzi fizjologicznej na zmiang¢ sytuacji jest wynikiem opdznienia reakcji
fizjologiczne). W skali ewolucyjnej ta niemoznos¢ samicy utrzymania wysokiej
temperatury nocg 1 niezdolnos¢ samca do obnizenia temperatury noca wskazuja, ze
jest to stara 1 gieboko zakorzeniona cecha tej grupy ptakow, ktora prawdopodobnie
zapobiegla wyksztalceniu si¢ poligynii u jakiegos gatunku kukulki. Samiec bowiem
nie moze wysiadywac jaj nocg w wigcej niz jednym gniezdzie. Sprzyja natomiast
poliandrii.

3. Konkurencja spermy i markery genetyczne
a systemy rozrodcze

Dos¢ spojny obraz klasyfikacji systemow rozrodczych na podstawie
behawioralnej ulega obecnie skomplikowaniu dzigki postgpom dwoéch kierunkow
badan: konkurencji spermy 1 markeréw genetycznych. Zacznijmy od konkurencji
spermy (uzywany czg¢sto termin konkurencja plemnikéw, chociaz lepiej brzmi w
Jezyku polskim, moze by¢ mylacy, sugerujac, ze chodzi o konkurowanie plemnikow
jednego samca, gdy w rzeczywistosci chodzi o konkurowanie plemnikéw réznych
samcOw w drogach rodnych samicy). Tego rodzaju mozliwo$é, ze konkurencja
samcOw o samic¢ nie konczy si¢ na kopulacji, ale moze by¢ przediuzona przez
plemniki w drogach rozrodczych samicy i1 decydowaé¢ o zaptodnieniu, stwarza
mozliwosci catej gamy zachowan przystosowawczych, o ktérych do niedawna nie
mieliSmy pojecia (Birkhead 1 Mgller 1992).

Z roznych systemOw rozrodczych wynikaja nie tylko rézne mozliwosci
monopolizowania przeciwne) pici, ale takze w ré6znym stopniu umozliwiaja one
kopulacje pozapartnerskie (EPC). Jak wyzej wspomniatem, im wigcej jedna z pici
inwestuje w rozrod (sa to zwykle samice), tym silniejsze jest wspotzawodnictwo tej
drugiej plci o ta pierwsza. U ptakéw samice sg z reguly plcig wybierajaca, a wiec
dokonujacg selekcji. Jednakze, okreslony system rozrodczy narzuca ograniczenia na
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ten wybor, np. czynnik czasu powoduje, ze samica nie wybiera z odpowiednio duzej
probki samcoéw (Bensch i Hasselquist 1992) i w efekcie nie jest w stanie
polaczyé sie z partnerem o najbardziej pozadanych cechach. Mozna przypuszczac,
ze samice wybierajag samce jakby na dwoch plaszczyznach: jako partnera 1 jako
dostarczyciela odpowiednich gamet. I moga to by¢ rézne samce. W tym rozumieniu
system rozrodczy jest typem wigzi socjalnej, a nie seksualnej. Dzigki EPC sperma
roznych samcéw wspotzawodniczy w drogach rodnych samicy. Hipoteza (dotad nie
potwierdzong) Birkheada i Mgllera (1992) jest, ze samice maja zdolnosc
~manipulowania” spermg réznych samcéw w swych drogach rozrodczych w ten
sposob, by jajo zostalo zaptodnione sperma samca o najwyzszej jakosci. Najlepsze
warunki do gniazdowania w sensie szans na szczgsliwe wyprowadzenie lggu nie
zawsze sa zbiezne z preferencjami samicy do polaczenia si¢ z odpowiednim
samcem. Musi ona cze¢sto 0siags¢ w miejscu, gdzie sa najlepsze warunki pokarmowe.
Jednakze jakos$¢ samca, wiasciciela terytorium, nie zmienia si¢ w zaleznosci od tego,
ile samic osiedlilo si¢ w jego terytorium. Samica staje wigc przed dylematem
optymalizacji miedzy jakoscia siedliska 1 jakoscia samca. Moze to rozwigzywac
przez osiedlenie si¢ w najlepszym siedlisku, a nastepnie modyfikowanie wyboru
partnera przez EPC z najbardziej preferowanym samcem. To rozumowanie
potwierdzaja nowsze wyniki badan nad epoletnikiem Agelaius phoeniceus (G1bbs
1in. 1990, Searcy 1 Yasukawa 1995). U tego ptaka poligynia jest reguig 1 w
terytorium jednego samca moze gniazdowac¢ od dwoch do kilkunastu samic. Metoda
daktyloskopii genetycznej autorzy ci wykazali, ze faktyczny sukces reprodukcyjny
samca (tj. liczba gendéw, ktore przekazal nastepnym pokoleniom) nie zalezal od
liczby samic w jego haremie (ta liczba prawdopodobnie byta zdeterminowana przez
rozmieszczenie przestrzenne zasobow). Natomiast autorzy stwierdzili istnienie silne;
korelacji dodatniej migdzy liczba potomstwa, ktorej samiec byt ojcem genetycznym
we wilasnym terytorium, z liczba potomstwa, ktorg sptodzit poza terytorium, czyli w
terytoriach innych samcow, poprzez EPC. Sugeruje to, ze sukces reprodukcyjny
samcoOw zalezat gtdwnie od preferowania przez samice niektérych samcow.

Mozna przypuszcza¢ (chociaz wymaga to potwierdzenia w badaniach
terenowych), ze samce powinny probowac osiedla¢ si¢ w miejscach, gdzie w
otoczeniu jest duzo samic sklonnych do EPC. Drugg strategia moze by¢ werbowanie
do swego otoczenia samcOw o nizsze] wartosci. Tego rodzaju zjawisko wykazali
Morton 1 in. (1990) badajac potnocnoamerykansky jaskotke Progmne subis.
Z. poczatkiem sezonu legowego starsze samce monopolizowaly kilka skrzynek
legowych 1 przywabialy jedng samice, z ktorg si¢ taczyly. Gdy samica ta zaczynata
juz wysiadywac (a wigec nie byla ptodna), starszy samiec, uzywajac specjalnego
glosu, werbowal mlode samce do pozostatych skrzynek lggowych. Samce te
zdobywaly samice 1 wyprowadzaly lggi, ale starszy samiec pasozytowal na ich
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opiece nad potomstwem poprzez EPF z ich samicami. Jak wykazano metoda
daktyloskopii genetyczne), starsze samce byty genetycznymi ojcami 96% pisklat w
swoich lggach, podczas gdy miode samce — tylko 29% pisklat. Mozna to uznac za
odrebny system rozrodczy oparty o EPC 1 gniazdowanie kolonijne.

W tym sSwietle zaskakujace s3 wyniki badan Lifjelda 1 in. (1997) nad
muchotowka zatobng Ficedula hypoleuca, ktore stawiaja pod znakiem zapytania
ugruntowany poglad, ze starsze dominujace samce osiggajg wyzsze dostosowanie.
W badanej populacji wystgpowaly samce o blyszczacoczarnym wierzchu ciata
(czgsto sg to starsze ptaki) oraz o mniej lub bardziej brazowym wierzchu ciata
(czgsto miode, ale zdolne do rozrodu ptaki). Samice wykazuja predylekcje do
samcOw ,.czarnych”, ktére m. in. lepiej karmiag pisklgta (Saetre i1 in. 1994).
Ubarwienie wierzchu ciala jest nie tylko zwigzane z wiekiem; niektore samce
pozostaja brazowe, co jest uwarunkowane genetycznie. Stad mozna si¢ spodziewac,
ze samice pozostajace w parze z ,brazowym” samcem beda szukaly EPC z
,czarnym’” samcem. Tymczasem Lifjeld 1 in. (1997) stwierdzili, ze wlasnie w
lggach samcow o najbardziej czarnym i blyszczacym grzbiecie bylo najwiecej
pisklat, ktorych te samce nie byly ojcami. Z réznych préb wytlumaczenia tego
zjawiska, ktore podaja autorzy, najbardziej prawdopodobne wydaje mi sie, ze
wynika to z czgstej zmiany partneréw. Ot6z samice ,,zamezne” z ,,bragzowymi”
samcami decydujg si¢ na co$ wigcej niz EPC, a mianowicie porzucaja swego
dotychczasowego partnera, by utworzy¢ parg z ,,czarnym” samcem. Noszg jednak w
swych drogach rodnych sperm¢ poprzedniego samca. U niektérych bowiem
wroblowych (Passeriformes) zdolna do zaplodnienia jaja sperma moze by¢
przechowywana w ciele samicy nawet dtuzej niz tydzien (Birkhead 1992).

Dysponujac technika markeréw genetycznych mozna ocenié¢ proporcje migdzy
EPC a EPF (kopulacjami pozapartnerskimi i zaptodnieniami pozapartnerskimi).
Liczba EPF jest na ogot znacznie nizsza niz EPC, co sugeruje, ze samce i samice
moga ostabiaC efekt EPC przez czgstsze kopulacje w obrgbie pary. W praktyce,
interpretacja wynikow badan nad EPC jest trudna, bo nie zawsze jest jasne, czy
samica czynnie zabiega o tego rodzaju kopulacje, czy tez s3 one wymuszone przez
samce probujace w ten sposob zwigkszy¢ swoje dostosowanie. Birkhead i
Mgller (1992) uwazaja, ze w przypadku samca zyski ptynace z EPC moga byé
nastgpujace: 1. zwigkszenie dostosowania, 2. zapewnienie szybszego zdobycia
drugiej samicy po zakonczeniu lggu z pierwsza, 3. ubezpieczenie si¢ na wypadek
nieptodnosci partnera. Koszty natomiast sa takie: 1. wyczerpywanie si¢ zapaséw
spermy, 2. zwigkszenie ryzyka ,,zdrady” ze strony gtownej partnerki, 3. zwiekszenie
ryzyka zarazenia si¢ pasozytami lub choroba, 4. ryzyko zranienia przez partnera
samicy, 5. zwigkszone zagrozenie ze strony drapieznikow. W przypadku samicy
zyski z EPC moga by¢ nastgpujace: 1. zwigkszenie pewnosci zaplodnienia,
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2. zapewnienie sobie pomocy przy wychowaniu pisklat ze strony dodatkowego
samca, 3. zwiekszenie réznorodnosci genetycznej, 4. uzyskanie dla potomstwa
gendow o wysokiej jakosci, 5. uniknigcie dzieciobdjstwa, 6. uchronienie si¢ przed
genetycznymi defektami potomstwa, wyplywajacymi ze zbyt diugiego okresu
przechowywania spermy w drogach rozrodczych. Koszty zas bytyby nast¢pujace:
|. zyskanie gendw nizszej jakosci, 2. odwet ze strony partnera, 3. ryzyKko zranienia,
4. nekanie przez samce szukajace EPC, 5. zwigkszone ryzyko zarazenia sig
pasozytami lub chorobami, 6. wigksze narazenie na drapieznictwo.

Chcialbym teraz sprobowaé przedstawi¢, co waznego wniosto zastosowanie
markerow genetycznych do wiedzy o systemach rozrodczych ptakow, nie zajmujac
si¢ opisem samych technik, ktére mozna znalezé np. w pracach: Burke
i Bruford (1987), Burke (1989), Gyllensten i in. (1989), Pemberton
i Amos (1990), Hanotte iin. (1992), Lubjuhn (1997). Ogdlnie méwiac, ich
zastosowanie przyblizylo nas do zrozumienia faktycznego przeptywu genow w
populacjach niektorych gatunkéw ptakéw, a konkretniej, pozwolito na sprawdzenie,
w jakim stopniu udzial osobnika w powstaniu nast¢gpnych generacji, oceniany na
podstawie behawioralnej, zgodny jest z wynikami badan genetycznych. Jest to
wazne, poniewaz roznice w dostosowaniu mi¢dzy osobnikami sa podstawowg
informacja w badaniach socjobiologicznych. Jak wspomniano wyzej, w przypadku
zwiazku okreslanego jako monogamia, poszlakowe dowody behawioralne sa
nastepujace: przebywanie pary razem, zaloty, strzezenie partnera, pomoc
w wychowaniu potomstwa; nawet kopulacja to tylko poszlaka, bo nie kazda konczy
si¢ zaplodnieniem. Markery genetyczne pozwalajg wustali¢ z wigkszym
prawdopodobienstwem rzeczywiste, genetyczne ojcostwo 1 macierzynstwo, we
wszystkich systemach rozrodczych. Okoto 92% ptakow jest behawioralnie
monogamiczna, ale zastosowanie markerow genetycznych wykazalo, ze
w rzeczywistosci jest to grupa niejednolita. Np. u niektérych pokrzewkowatych, jak
swistunka Phylloscopus sibilatrix 1 pierwiosnek Ph. trochilus, monogamii
behawioralnej odpowiada scista monogamia genetyczna (Gyllensten 1in. 1990).
Podobnie jest w przypadku fulmara Fulmarus glacialis (Hunter 1 in. 1992),
matego kondora Coragyps atratus (Decker 1 in. 1993), burzyka zo6ttodziobego
Calonectris diomedea (Swatschek 1 in. 1994), drzemlika Falco columbarius
(Warkentin 1 in. 1994) 1 prawdopodobnie u wigkszosci ptakéw drapieznych
(Accipitriformes 1 Falconiformes). Jednakze u ok. 75% z 40 przebadanych gatunkéw
ptakow okazato si¢, ze przynajmniej czes¢ pisklat w gniezdzie ma innego
genetycznego ojca niz samiec behawioralnie zwiazany z dana samica. Udzial tych
EPF jest bardzo zré6znicowany u roznych gatunkow, ale czgsto obeymuje nie mniej
niz 15% pisklat 1 30-40% wszystkich gniazd. Najwyzsze wartosci sa znane u
Malurus splendens — 65% pisklat (Brooker 11n. 1990), u wodniczki — 36% pisklat
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i 50% gniazd (Schulze-Hagen iin. 1993) i u tuszczyka indygo — 35% pisklat |
48% gniazd (Westneat 1990). Réwniez wewnatrzgatunkowe pasozytnictwo
legowe jest wykrywane u coraz wigkszej liczby gatunkéw (Petrie 1 Mgller
1991), np. u poinocnoamerykanskiego strzyzyka Troglodytes aedon 30% pisklat
pochodzito z jaj podrzuconych do gniazda przez inng samic¢ (Price 1in. 1989).
Zastosowanie markerow genetycznych unaocznilo jeszcze bardzie), ze brak jest
ostrych granic miedzy poszczegdlnymi systemami rozrodczymi 1 w zwigzku z tym
wydaje si¢ trafne podejscie, jakie zaprezentowal Avise (1996). Stojac na
stanowisku realnosci teorii ,,samolubnego genu” (Dawkins 1976), mozna si¢
spodziewac roznych strategii rozrodczych ze strony plci zefiskiej 1 meskiej. Ogolnie,
dobodr pcha pte¢ meska w kierunku sktonnosci do poligynii, a pte¢ zenska w kierunku
poliandrii. W tym §wietle monogamia bylaby kompromisem mig¢dzy tymi
przeciwnie dziatajacymi na picie sitami doboru, wymuszonym przez rézne cechy
siedliska 1 czynniki ewolucyjne (jak przesztos¢ filogenetyczna gatunku). I ten nacisk
z dwoch stron powoduje, ze dla okreslonych gatunkow, a nawet populacji, faktyczny
system rozrodczy plasuje si¢ w jakims miejscu catego spektrum roznych odmian
systemoOw rozrodczych, poczynajac od czystej poligynii az do czystej poliandrii, z
idealng monogamia zajmujaca Srodek spektrum. Prébujac podsumowac postep, jaki
si¢ dokonal poprzez zastosowanie markerow genetycznych, mozna wymienié
nast¢pujace punkty. (1) Systemy rozrodcze okazaty si¢ bardziej skomplikowane niz
wskazujg na to dane behawioralne, a granice migdzy tymi systemami sg bardzie;
pltynne. ROwniez inaczej jawiq si¢ mechanizmy przeptywu genéw przez populacje.
W  wielu przypadkach wyzsze dostosowanie dominujacych samcow, ktore
monopolizujg najlepsze terytoria i1 na terytoriach ktérych gniazduje najwiecej samic,
staje si¢ watpliwe przy nagminnym wystepowaniu EPC. (2) Okazato sig, ze
zmiennos¢ przeptywu gendéw jest wyzsza w przypadku monogamii niz poligynii;
dotad sadzono, ze jest odwrotnie. Jest tak, bo ,,wiernos¢” wzgledem partnerow jest
wyzsza w grupach poligynicznych niz w parach pozornie monogamicznych. Np. u
potrzosa Emberiza schoeniclus 97% (33 na 34) samic uczestniczylo w EPC (Dixon
1 in. 1994). Nadspodziewanie czgste wystgpowanie EPF zwrécilo uwage na
mozliwos¢ czynnego poszukiwania EPC przez samice, a nie tylko jej pasywnego czy
wymuszonego uczestnictwa, jak to wynikato z tradycyjnych pogladow. (4) Okazato
si¢, ze wewnatrzgatunkowe pasozytnictwo lgegowe jest znacznie bardziej
rozpowszechnione niz dotad sadzono i w zwiazku z tym nalezy poddaé rewizji
poglad, ze samice mogg by¢ pewniejsze swej genetycznej wspdlnoty z potomstwem
niz samce. Tak zapewne jest np. u ssakow, ale u ptakéw, gdzie wieksza czes¢
rozwoju embrionalnego odbywa si¢ poza organizmem samicy, otwiera Si¢
ewolucyjna mozliwos¢ wychowywania przybranego potomstwa. (5) Fakt, ze EPC
| EPF s tak czgste powoduje, ze przecigtnie rzecz biorac, konflikt intereséw miedzy
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plciami jest wiekszy niz dotad przypuszczano. To samo dotyczy rodzenstwa, ktore
moze byé rodzenstwem w sensie ,,behawioralnym”, ale nie genetycznym. Zjawisko
to obniza tez wspolczynnik pokrewienstwa mi¢dzy ptakami dorostymi a miodymai,
ktore znajduja sie pod ich opieka, zaostrzajac konflikt miedzy rodzicami 1
potomstwem.

Mimo prob podsumowan obecnego stanu wiedzy o systemach rozrodczych

ptakow, wydaje sie, ze szybko rosnaca liczba faktow dotyczacych tej dziedziny,
wymaga ponownego uporzadkowania 1 prob syntezy.
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Summary

This review aims at presenting the influence of new study techniques on our understanding
of avian mating systems. According to sociobiological attitude, various forms of social
behaviour (including mating systems) are adaptive and have been shaped by the natural
selection, similarly like, e.g. anatomical characters. The evidence for the conflict between
sexes was crucial in the progress of research on mating systems. In this paper, a history of
studies on polygyny, specially a facultative polygyny, has been presented in detail. Till
recently, mating systems were classified basing on the observation of behaviour (e.g. the
existence of pair bond, displaying, mate guarding, feeding nestlings and others). The applying
of molecular markers enabled us to improve our understanding of gene flow in populations of
some bird species. More precisely, it made possible to compare the estimation of an
individual's contribution to next generations based on behavioural observation and genetical
analysis. This is important because sociobiological research base on the information about an
individual's fitness. For example, a monogamy defined basing on the behavioural observation
turned out to be a mixture of various mating systems as a result of frequent extra-pair
copulations. The applying of molecular markers shed also a new light on the active role of
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females in extra-pair copulations and extra-pair fertilisation. Nest parasitism bas been found
to be much more common than we previously supposed. All these findings suggest that sex
conflict is much more widespread than formerly thought. The studies on sperm competition
demonstrated that the competition between males does not finish at the moment of copulation
but may be prolonged by the sperm inside the females' reproductive tracts. Therefore, sperm
competition may be crucial for fertilization of female's eggs. It creates an opportunity for a
wide variety of adaptive behaviours, which we did not think of, until recently. Including the
ability of females to manipulate sperm from different ejaculations to maximize the likelihood
of fertilizing their eggs by the highest-quality male.
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