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WSTEP

Zasadnicza roznica miedzy samcami i samicami sprowadza sie do wielkosci
naktaddéw czasu i energii niezbednych do wyprodukowania pojedynczej gamety.
W przypadku samic koszt ten jest relatywnie wysoki. Jaja sa duze, wytwarzane
w stosunkowo matej liczbie w dtugim cyklu produkcyjnym. Stad powszechna u
samic tendencja do opieki rodzicielskiej. Pojedyncza lub kilka zaledwie kopulacji
na ogdt wystarcza do zaptodnienia wszystkich rozwijajacych siejaj,zatem samica
zazwyczaj nie odnosi zyskéw z kojarzenia sie z wiekszg liczbg samcéw. Sukces
rozrodczy samic jest znacznie bardziej wyréwnany niz samcow. W zwigzku
z powyzszym strategia rozrodcza samic jest nastawiona najakos$¢ produkowa-
nego potomstwa.

Samce natomiast przeznaczajgq nikle naklady czasu i energii na produkcje
jednej gamety, wytwarzajg bowiem bardzo wiele bardzo drobnych plemnikéw
w krotkim cyklu produkcyjnym. W rezultacie rzadziej angazuja sie w opieke nad
potomstwem. Odnosza wysokie zyski z kojarzenia sie z wieloma samicami. Ich
sukces rozrodczyjest silnie zréznicowany, to znaczy czes¢ samcéw osigga sukces
bardzo wysoki, a czeS¢ w ogdle nie bierze udziatu w rozrodzie. Strategia rozrod-
cza samcOw jest nastawiona na liczbe ptodzonego potomstwa (Bateman 1948,
Trivers 1972)

Nadmiar plemnikéw i niedomiarjaj sg przyczyna silnej konkurencji samcéw
0 samice i wybidrczosci samic w stosunku do samcéw. Gdy role pici ulegaja
odwréceniu (poliandria), dotyczy to takze wyboru i konkurencji o partnera.
Z zasady Batemana wynika, ze sukces reprodukcyjny samic jest ograniczany
zwykle dostepnoscig zasobow, takich jak pokarm, przestrzen, miejsca rozrodu.
Stad rozmieszczenie samic jest najczesciej warunkowane rozmieszczeniem do-
stepnych zasobow. U samcéw natomiast sukces reprodukcyjny jest limitowany
dostepnoscig i rozmieszczeniem samic. Kontrolujgc atrakcyjne dla samic zasoby
samce przejmujg kontrole nad samicami. Ekologia samicy okresla taktyke
samcow. Tam gdzie samce wilgczaja sie w opieke nad potomstwem, same stajg
sie dla samic zasobami wartymi zabiegania i konkurencji. Ma to w konsekwencji
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wplyw na sposéb rozmieszczenia samic i praktykowang strategie rozrodcza
(Krebs i Davies 1987, Alcock 1989, Clutton-Brock 1987).

Z istoty opisanych powyzej réznic biologicznych pomiedzy ptciami wynika,
ze samice musza by¢ wybiodrcze. To samica wybiera mozliwie najlepszego part-
nera, przekazujacego wartosciowe cechy jej potomstwu, co zwieksza zaréwno
szanse potomstwa na przezycie, jak i sukces reprodukcyjny samicy. Dlatego
lepiej czasem by¢ n-tg samica najlepszego samca, nawet majgc do dyspozycji
mniejsze zasoby (np. mniejsza przestrzen lub brak pomocy samca w opiece nad
potomstwem). Czesto jednak dobry samiec oznacza réwniez dostep do wystar-
czajacych zasobéw (Atcock 1989).

Interesy obu pilci tylko czesciowo sg zbiezne (podobny wkiad genetyczny
w potomstwo, wspolny sukces reprodukcyjny). Jednak jak wynika z zasady
Batemana, droga do osiggniecia sukcesu jest czesto odmienna dla samca
i samicy. W te wspoélnote interesow jest wpisany zatem naturalny konflikt plci.
Jego najbardziej spektakularnym przykiadem jest dzieciobdjstwo (Hausfater
i Hrdy 1984, Stempniewicz 1994)

Niniejszy artykut jest przegladem systemoOw rozrodczych u wyzszych kre-
gowcédw oraz préba ich klasyfikacji i interpretacji opartg na danych literaturo-
wych. Jako podstawowe Zrédia postuzyly mi opracowania zbiorcze (Perrins i
Birkhead 1983, Poole 1985, Rubenstein iW rangham 1986, Alcock 1989, Krebs
i Davies 1987, 1991, Ciutton-Brock 1987, 1991). Koncepcja artykutu jest
oparta na fragmencie wyktadu z ekologii zwierzat, moze zatem mie¢ takze walor
dydaktyczny. Ze wzgledéw technicznych i redakcyjnych ograniczono liczbe
cytowanych Zrédet szczeg6towych.

CZYNNIKI WPLYWAJACE NA STRATEGIE ROZRODCZE

Do czynnikéw wptywajacych na sposéb kojarzenia sie zaliczy¢ mozna
uwarunkowania taksonomiczne. U niektérych grup (grupy konserwatywne) ob-
serwuje sie tendencje do okreslonego systemu (np. poligynia u kurakéw Galli-
formes, monogamia u gesi Anserini, psowatych Canidae.). Powszechno$¢jednego
systemu w danej grupie tylko czesciowo da sie wyttumaczy¢ warunkami ekologi-
cznymi, w jakich zyjg te zwierzeta. Niektdre grupy zwierzat sg pod tym wzgledem
bardzo elastyczne (np. siewkowce Charadrii). Klasycznym przyktadem skrajnej
zmiennosci strategii rozrodczych w obrebie gatunku jest pokrzywnica Prunella
modularis, u ktérej stwierdzono wszystkie podstawowe typy kojarzenia sie (Da-
vies 1985)

U arktycznych bieguséw Calidris sp. przesledzi¢ mozna prawdopodobng
ewolucje systemow rozrodczych od monogamii w kierunku poliandrii. Przyczy-
niaja sie do tego specyficzne warunki ekologiczne w Arktyce: krotkie lato i okre-
sowy nadmiar pokarmu, na przyktad masowo rozwijajacych sie muchoéwek.
Ograniczona wielko$¢ zniesienia u siewkowcéw, nie przekraczajgca 4 jaj (nie-
moznos¢ wyinkubowania wiekszej liczbyjaj naraz) uniemozliwia wzrost sukcesu
reprodukcyjnego droga wzrostu wielkosci legu. Zagniazdownictwo umozliwia
efektywng opieke jednego ptaka nad legiem.
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Wzrost liczby legow i istotny udzial samca w opiece nad potomstwem to
droga, ktérg prawdopodobnie przebiegata ewolucja u tej grupy ptakéw. Gatun-
kami ,wyjsciowymi” sg biegus maty Calidris temminckii i piaskowiec Calidhs
alba. Samiec broni terytorium, samica skitada jedno zniesienie, ktérym zajmuje
sie samiec. Samica bardzo szybko sklada drugie zniesienie i sama sie nim
opiekuje. Para ptakéw produkuje 2 legi dzielac sie opieka nad nimi. Strategia
taka jest efektywna przy ograniczeniach czasowych i nadmiarze pokarmu. Ko-
jarzenie sie samicy z innymi samcami w kolejnych legach otworzyto droge do
ewolucji poliandrii sekwencyjnej, takjak u kuliczka plamistego Actitis macularia,
gdzie samica kolejno taczy sie nawet z 4 samcami (Oring 1985).

Do pewnego stopnia na strategie rozrodczg moze wptywac¢ model rozwoju
miodych osobnikoéw, ktéry jest cecha catych grup taksonomicznych. U zagniaz-
downikow wystarcza mniejsza opieka nad potomstwem, w zwigzku z tym zwykle
jeden rodzic moze sobie poradzi¢. Stad czestsza w tych grupach poligynia (np.
kuraki) i poliandria (np. siewkowece), cho¢ blaszkodziobe Anseriformes, mimo ze
typowe zagniazdowniki, sgjednak monogamiczne (Lack 1968).

Bardzo wazny jest czas trwania sezonu rozrodczego i rozkiad w czasie
dostepnych (receptywnych — gotowych do rozrodu) samic. Proporcja aktywnych
samcoOw do receptywnych samic w populacji w danym czasie to OSR (operational
sex ratio). Gdy OSR = 1, szanse poligamii sg mate. Gdy OSR ” 1, szanse zachowan
poligamicznych (zwkaszcza poligamii sekwencyjnej) zwiekszaja sie. Lepsze samce
lub samice zdobywajg kolejnych partneréw.

Gdy rozrod jest zsynchronizowany, to znaczy wszystkie samice sg receptyw-
ne réwnoczesnie, woéwczas potencjat poligynii jest niski i bardziej jest prawdo-
podobna monogamia. | odwrotnie, przy asynchronii rozrodu bardziej jest pra-
wdopodobna poligynia. Dobrym przykfadem sg tu gatunki uprawiajgce poligy-
nie tokowiskowg. W danym momencie na tokowisku jest zawsze znacznie mniej
samic niz samcow, cho¢ proporcje pici w populacji mogg by¢ wyréwnane,
a nawet przewaza¢ moga samice (Orians 1969, Oring 1985).

Stopien zréznicowania siedliska, sposéb rozmieszczenia pokarmu, a tym
samym samic i mozliwosci zmonopolizowania ich przez samce zdecydowanie
rzutuja na strategie rozrodcza. Prawdopodobienstwo wystgpienia poligynii jest
niskie w siedliskach homogennych przy rownomiernym rozmieszczeniu zasobow
W czasie i przestrzeni oraz przy rozproszeniu samic na bardzo duzych areatach
(trudno obroni¢ wiecej niz jedng samice). Potencjat poligynii jest wysoki w mo-
zaikowatych, silnie zréznicowanych siedliskach, przy skupiskowym rozmiesz-
czeniu zasobéw i samic (Orians 1969, Mock 1983).

Dymorfizm piciowy jest nie tyle przyczyng, co konsekwencjg praktykowanej
strategii rozrodczej. U wiekszosci gatunkéw monogamicznych nie wystepuje (np.
ptaki morskie). U gatunkéw poligamicznych zwykle jest zaznaczony. Dobér
piciowy moze sprzyja¢ zwigekszaniu rozmiaréw ciata, rozwojowi kontrastowego
ubarwienia i przerostowi niektérych czesci ciala oraz rzucajacemu sie w oczy
zachowaniu pici, aktywnie zabiegajacej o partnera. Natomiast u pici opiekujacej
sie potomstwem dominujg cechy kryptyczne w wygladzie i zachowaniu, co ma
znaczenie antydrapieznicze.

Gatunki z wyraznym dymorfizmem piciowym majg odcieta lub powaznie
utrudniong droge do monogamii z jej konsekwencjami, to jest udziatem obu
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rodzicéw w opiece nad potomstwem, bowiem zwiekszatoby to zagrozenie dla legu
lub miotu ze strony drapieznikéw. Ws$rod pletwonogich Pinnipedia i naczelnych
Prmates daje sie zauwazy¢ wyrazny zwigzek miedzy zwiekszajgcym sie stopniem
dymorfizmu a systemem rozrodczym (od monogamii do poligynii) (Krebs i Davies
1987).

Typ terytorium ma réwniez zwigzek z systemem Kkojarzenia sie danego
gatunku. Terytorium uniwersalne obejmujace miejsce rozrodu i zerowisko
sprzyja monogamii (ptaki wrdblowate Passeriformes, drapiezne Falconiformes,
psowate, antylopy le$Sne, np. Madoqua saltiana). Tak jest, gdy siedlisko jest
homogenne i terytoria nie réznig sie jakosciowo. Gdy roznice pomiedzy teryto-
riami sg istotne, wystepuje tendencja do poligynii, bowiem lepsze samce zdoby-
wajg terytoria atrakcyjne dla wiecej niz jednej samicy. U ssakOw sg spotykane
terytoria miedzypitciowe, bronione przed wstepem kazdego osobnika z wyjgtkiem
partnera i to tylko gdy samica jest w rui (ryjowka amerykanska Blarina brevi-
cauda). Terytoria wewnatrzptciowe to takie, gdzie bardziej rozlegte terytoria
samcow obejmujg kilka mniejszych terytoriéw samiczych, co oczywiscie sprzyja
poligynii (fasica Mustela nivalis, tchérz M. putonus, norka M. vison, wydra Lutra
Iutra) (Mock 1983, Poole 1985)

Tam, gdzie niezbednyjest udziat obu rodzicéw w wychowywaniu potomstwa,
dominuje monogamia. Tam, gdzie wystarczy opieka ze stronyjednego, obserwuje
sie tendencje do poligamii (Oring 1985, Clutton-Brock 1991).

SPECYFIKA ROZRODU PTAKOW | SSAKOW

Statocieplnosé i jajorodnos¢ ptakéw wymagaja bardzo wysokich naktadéw
czasu i energii niezbednych do inkubacjijaj oraz ogrzania, wykarmienia i obrony
pisklat przed drapieznikami. Zaangazowanie sie samca w opieke nad potom-
stwem moze daé istotny wzrost sukcesu legowegu obu ptakéw. Moze to przewa-
za¢ nad korzysciami samcow z poligynii, ktéra oznacza ograniczenie ich udziatu
w tej opiece. Lepiej zwiekszy¢ sukces legowy jednej samicy, a tym samym swoj,
wigczajac sie w opieke nad potomstwem. U gatunkéw ze zniesieniami jednoja-
jowymi poligynia jest wykluczona. U wielu gatunkéw samica nie jest w stanie
sama wychowac legu w ogéle, ajesli nawet, to zawsze pomoc samca zwieksza
sukces, co potwierdzajg eksperymenty z usuwaniem samca (np. u $Snieguly
Plectrophenax nivalis) (Perrins i Birkhead 1983).

Samice bogatki Parus major osiggajg wyzszy sukces legowy kojarzac sie
z monogamicznymi samcami z terytoriow w siedliskach suboptymalnych niz
z samcami poligynicznymi z siedlisk optymalnych. U monogamicznych pardw
Lagopus lagopus usuniecie czesci samcéw daje w rezultacie czeSciowg poligynie.
Sukces tegowy samic kojarzacych sie z bigamistami okazuje sie nieistotnie
mniejszy, jednak ich przezywalnos$¢ spada okoto dwukrotnie: wzrostem $mier-
telnosci ptaca za brak pomocy samcow w opiece nad legiem. W spos6b oczywisty
ogranicza to ich taczny sukces osiagany w ciggu catego zycia i ttumaczy agre-
sywnosé samic w stosunku do sasiadek jako konkurentek (Perrins i Birkhead
1983).
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Ptaki sg bardzo mobilne i sprawne lokomotorycznie, co oznacza koniecznosé
strzezenia wlasnej partnerki w okresie jej ptodnosci przed innymi samcami.
Moze to zniecheca¢ samce do poligynii, bowiem szukajac okazjonalnych konta-
ktow pitciowych samiec nie pilnuje wystarczajgco dobrze wlasnej samicy. Opie-
kowanie sie cudzym potomstwem jest bardzo kosztowne, ale tez i bardzo korzy-
stne jest splodzenie potomstwa, ktorym opiekuje sie inny samiec. Stad silna
pokusa szukania kontaktow seksualnych poza parg i konflikt wynikajacy z ko-
niecznosci strzezenia wiasnej partnerki (Krebs i Davies 1987, 1991).

Lack (1968) sklasyfikowat 92% gatunkow ptakéw jako monogamiczne, 6%
jako uprawiajgce promiskuityzm, 2% — poligynie i 0,4% — poliandrie. Ws$rod
gniazdownikéw (wymagajacych wiekszej opieki rodzicielskiej) stwierdzit czestsze
wystepowanie monogamii (93%) niz wsrod zagniazdownikéw (83%).

Ssaki zdecydowanie rdznig sie od ptakéw biologia rozrodu. Rozwéj zarodka
odbywa sie w organizmie matki. Po urodzeniu mtode jeszcze dtugo sa karmione
mlekiem matki. Jesli wiec samice sg w stanie wychowac¢ potomstwo same, to
samce zyskujg wiecej na poligynii. Monogamia u ssakéw jest bardzo rzadka
i wystepuje u tych grup (np. psowate), gdzie wychowanie jest kosztowne i diu-
gotrwale, na przyktad w zwigzku z koniecznoscig nauki ztozonych form zacho-
wania socjalnego i towieckiego (Ciutton-Brock 1991).

Tylko u 3% gatunkéw ssakéw samce angazuja sie w opieke nad potom-
stwem. Moga one wykonywac réwnie dobrze jak samica wszystkie obowigzki
rodzicielskie, oczywiscie poza karmieniem mlekiem. Zwykle jednak samce ssa-
kow ograniczajg sie jedynie do obrony mitodych przed drapieznikami (np. u
lyjoskoczka Elephantulus rufescens, a sposréd antylop u koziotka skalnego
Oreotragus oreotragus i dikdika), natomiast zupetnie rzadko biorg udziat w ich
karmieniu (b6br Castor sp., jeden z gatunkéw nietoperza z grupy wampiréw
Vampyrum spectrum, psowate, mangusta kartowata Helogale parvula i titi Cal-
licebus cupreus). U siamanga Symphalangus syndactylus, marmozety lwiej Le-
ontideus rosalia i tamarin Saguinus sp. samce noszg miode. Inne obowigzki to
pielegnacja, zabawa i poszukiwanie zagubionych mtodych. Tam, gdzie samiec
angazuje sie w opieke, mioty sg wieksze niz u pokrewnych gatunkoéw, u ktérych
miode wychowuje wytgcznie samica (Poote 1985).

Po usamodzielnieniu sie mtode osobniki wykazujg silng tendencje do
dyspersji (rozpraszania sig), co oznacza przystepowanie do rozrodu na innych
obszarach niz rodzice. Jedna z pici wykazuje na ogét znacznie silniejszg dysper-
sje (u ptakéw sg to samice, a u ssakow samce), a druga silniejszg filopatrie, to
znaczy skionnos¢ do pozostawania na tym samym obszarze co rodzice. Zmniej-
sza to ryzyko chowu wsobnego ijego negatywnych konsekwencji. Innym efektem
natomiast jest czeste pokrewienstwo samic ssakéw i samcow ptakéw wystepu-
jacych na tym samym obszarze, umozliwiajgce wspotprace, obnizajace agresje
i konkurencje ze wzgledu na dobér krewniaczy. Bardziej mobilne samce ssakéw
tez czasem trzymaja sie razem, tworzac koalicje braci i kuzynéw. Pomagajac
sobie nawzajem w zdobywaniu i obronie samic, zyskujg przewage nad pojedyn-
czymi badz mniegj licznymi grupami obcych samcéw (Packer i Pusey 1982).
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KLASYFIKACJA SYSTEMOW ROZRODCZYCH

Gléwne kryteria stosowane przy prébach klasyfikowania systeméw rozrod-
czych dotycza liczby partneréw, z ktérymi samiec lub samica kojarzy sie w ciagu
jednego sezonu rozrodczego, czasu trwania pary i udziatu samicy i/lub samca
w opiece nad potomstwem.

MONOGAMIA

Wystepuje u wiekszosci ptakow i nielicznych ssakéw. Zwigzany z tym syste-
mem udziat obojga rodzicédw w opiece nad potomstwem jest u czesci gatunkéw
bardzo podobny (np. gotebie Columbformes), u innych za§ ma miejsce wyrazny
rozdziat obowiazkéw (np. gesi Anser sp., Branta sp., Chen sp., tabedzie Cygnus
sp.).

U ptakdw monogamia rozwijata sie w trzech kierunkach (perrins i Birkhead
1983).

1. Monogamia wystepuje u gatunkow, u ktorych opieka rodzicielska samca
jest decydujaca dla sukcesu reprodukcyjnego samicy (np. u gniazdownikoéw,
gdzie wychowanie pisklat wigze sie z duzymi nakladami). Wigczenie sie samca
w te opieke istotnie zwieksza sukces legowy pary. Udziat samca jest jednak
konieczny tylko w dwdch przypadkach:

(@) Gdy niezbednajest ciggta obecnoséjednego ptaka przy gniezdzie i obrona
gniazda.

Na przyktad u mew Laridae pozostawione bez opieki jaja i piskleta padajg
tupem sasiadoéw z kolonii. Stad tez u mew wtasnie, przy niedoborze samcéw
w populacji dos¢ czesto sg spotykane pary samicze. Udzial samcajest konieczny
takze u tych gatunkéw, gdzie zerowanie jest czasochtonne i ma miejsce z dala
od gniazda. Musiatoby by¢ ono opuszczane na dtugie okresy czasu i tym samym
narazone na zagarniecie przez konkurentéw badz splagdrowanie przez drapiez-
niki. Sytuacja taka dotyczy miedzy innymi ptakow morskich i drapieznych.

(b) U gatunkéw ze zniesieniami jednojajowymi (np. ptaki morskie i sepy
Gypaetinae). Tu bez pomocy samca sukces legowy bytby zerowy, bowiem oba
ptaki kooperujac ze sobg sg w stanie wychowac tylko 1 piskle.

2. Monogamia wystepuje tez u tych gatunkéw terytorialnych, u ktérych
skojarzenie sie z wolnym samcem (posiadajgcym terytorium) jest dla samicy
zawsze korzystniejsze, dzieki udziatlowi samca w opiece nad legiem, niz skoja-
rzenie sie z samcem juz sparowanym. Warunkiem jednak sg niewielkie réznice
w jakosci terytoridw, jakimi dysponuja poszczegélne samce. Gdy réznice sa
istotne, wowczas dominujace samce obejmujg duzo lepsze terytoria i samicy
moze sie optacaé status samicy Il rzedu pozbawionej opieki samca. W takiej
sytuacji obserwuje sie tendencje do poligynii fakultatywnej.

3. Monogamia ma réwniez miejsce u gatunkow nieterytorialnych, gdy samce
osiggajg najwyzszy sukces reprodukcyjny bronigc tylko jednej samicy. Tak jest
na przykiad u wiekszosci kaczek Anatinae, gdzie zasoby (terytorium, zerowiska)
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na og6t nie nadaja sie do obrony, a proporcje pici przesuniete sg na korzysé
samcow. Samice kaczek samodzielnie wysiaduja jaja i wodzg piskleta. Przypla-
cajg to zwiekszong smiertelnoscig w tym okresie. Zdecydowana przewaga sam-
cow w populacji prowadzi do zaostrzenia konkurencji o samice, wymusza tgcze-
nie sie w pary juz na kilka miesiecy przed okresem legowym i diugotrwate
strzezenie samicy przed innymi samcami, az do ztozenia przez nigjaj (Mc Kinney
1986).

U ssakéw monogamia przybiera ré6zne formy, ktére mozna podzieli¢ na trzy
kategorie (Poole 1985).

1 Samica i samiec tworza statg lub okresowg pare. Oba osobniki bronig
wspolnego terytorium, a miode szybko opuszczajg areat zajmowany przez rodzi-
cow (koziotek skalny, lis Vulpes vulpes, piesiec Alopex lagopus).

2. W rezultacie opdznionego opuszczania terytorium rodzicéw przez mitode
osobniki powstajg 2-3 pokoleniowe grupy rodzinne. Miode zwierzeta czestowtaczajg
sie do pomocy w opiece nad kolejnym miotem, w utrzymywaniu porzadku, budowie
nor, zdobywaniu pozywienia (bobr, czes¢ psowatych, np. szakal ztocisty Canis
aureus i kojot C. latrans, kapucynka titi, gibbon Hylobates sp.).

3. Grupy sktadajace sie z wielu samcow i samic, przy czym tylko dominujgca
para bierze udziat w rozmnazaniu. U reszty zwierzat o nizszej randze socjalnej
udziat w rozrodzie jest blokowany na drodze behawioralnej lub psychosomaty-
cznej (feromony). Angazuja sie one w réznorodng pomoc Swiadczong na rzecz
grupy (wilk Canis lupus, likaon Lycaon pictus, niektére marmozety Callithrixsp.,
mangusta kartowata). Najbardziej zaawansowang strukture socjalng tgcznie
z podziatem na kasty, tojest grupy osobnikéw jednej pici zr6znicowane morfolo-
gicznie, fizjologicznie oraz pod wzgledem funkcji petnionych w spotecznosci maja
golce Heterocephalus glaber.

Brane sg pod uwage dwie hipotezy interpretujace utrzymywanie sie systemu
monogamicznego. Pierwsza, o ktdrej juz wspominano mowi, ze wystepuje ona
tam, gdzie opieka samca moze istotnie podnies¢ sukces reprodukcyjny samicy.
Hipoteza alternatywna zaktada, ze samce mimo wszystko zyskiwatyby na poli-
gynii, a monogamia jest wymuszana przez samice. Mogg to robi¢ na rézne
sposoby, na przyktad uniemozliwiajgc przytgczanie sie innym samicom, poprzez
przepedzanie ich z terytorium samca, psychofizjologiczng blokade rozrodu samic
podporzadkowanych, niszczenie ich legéw i usmiercanie miotéw (Aicock 1989,
Stempniewicz 1994).

System monogamiczny przybiera rozne formy w zwigzku z wystepowaniem
lub brakiem zachowan terytorialnych i zaangazowaniem sie samca w opieke nad
potomstwem.

MONOGAMIA TERYTORIALNA

Bronione jest terytorium, ktoére obejmowa¢ moze zaréwno zerowisko (wiele
ptakéw wroblowatych, psowate) albo tylko bezposrednie sgsiedztwo gniazda/no-
ry (gesi, ptaki morskie). U wiekszosci gatunkéw samiec ma bardzo istotny udziat
w opiece nad potomstwem. Tak jest u wielu ptakéw wréblowatych, drapieznych,
séw Strigiformes, tabedzi, gesi, ptakow morskich (na przyktad rurkonose Pro-
cellariiformes, alki Alcidae) oraz u gryzoni (nornik preriowy Microtus ochroga-
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ster, myszak Peromyscus polionotus, suwak Meriones unguiculatiis), nietoperza
wampira, szakala czaprakowego Canis mesomelas, koziotka skalnego, wilka,
lisa, gibbonéw, malp ptaksowatych (kapucynek): saki Pithecia sp. i titi. Mnigj
liczne sg przykiady, kiedy samiec broni terytorium samicy ale nie wiacza sie
w opieke nad potomstwem. Sytuacja taka ma miejsce na przykiad u wielu
nornikéw Microtidae, antylop dikdik, indriséw Indri indri i galago Galago sp.
(Perrins i Birkhead 1983, Poole 1985, Rubenstein i Wrangham 1986, Ciutton-
Brock 1991)

MONOGAMIA ZE STRZEZENIEM SAMICY

Nie biorgc udziatu w opiece nad legiem, samce kaczek strzega jednej samicy
przed innymi samcami (Mc Kinney 1986).

POLIGAMIA

Ostra konkurencja o partnera piciowego powoduje, ze czes¢ samcow lub
samic Kojarzy sie z wiecej nizjednym partnerem w ciggu sezonu, czes¢ zdobywa
pojedynczego partnera (monogamia wymuszona), a pozostate (dotyczy to sam-
céw) w ogéle nie uczestniczg w rozrodzie.

POLIGYNIA

Niektére samce kontrolujg dostep do wielu samic. Samiec moze tatwiej
zmonopolizowac¢ kilka samic, gdy jego udziat w opiece nad potomstwem nie jest
niezbedny oraz gdy samice wystepujg w statych miejscach, na ktérych moznaje
spotka¢, na matych areatach lub w matych stabilnych grupach. | odwrotnie, gdy
samice wystepuja pojedynczo, na duzych areatach, w duzych i/lub niestabil-
nych grupach, albo w bardzo wysokim zageszczeniu, obrona kilku samicjedno-
czesnie jest dla samca niemozliwa lub nieoptacalna. W takich przypadkach
obserwuje sie tendencje do monogamii lub poligynii sekwencyjnej (Ciutton-
Brock 198n

Wszedzie tam, gdzie wiele samcow ubiega sie rownoczesnie o kilka recep-
tywnych (gotowych do rozrodu) samic, decydujace znaczenie ma struktura
hierarchiczna wsrod samcéw. Dominujgca pozycja samca daje mu co prawda
pierwszenstwo w dostepie do samicy, nie gwarantuje jednak, ze pierwszenstwa
tego beda przestrzegaé pozostate samce. Czesto nierealne jest stale towarzysze-
nie samicom i dominant ogranicza sie do strzezenia samic bedacych w szczyto-
wym okresie ptodnosci. Osigga tag drogga wyzszy sukces rozrodczy (wyzszy procent
ojcostwa), niz prébujac upilnowaé wszystkie samice w ciagu catej rui. Zachowa-
nie takie zaobserwowano miedzy innymi u myszy Apodemus sp., Swin Sus sp.,
dzikich owiec Ovis sp., kotéw domowych Felis catus, wilkéw, bawotow afrykan-
skich Syncerus cajfer, stoni afrykanskich Loxodonta ajricana, makakéw Macaca
sp. i pawiandw Papio sp.) (Dewsbury 1984, Poole 1985, Alcock 1989).

U stonia afrykanskiego mtode samce opuszczajg stado matki i ciotek i tworzg
grupy samcze sktadajgce sie z kilka osobnikéw. Poszczegdlne samce z duzego
obszaru obejmujacego wiele réznych grup rozpoznajg sie i sa zhierarchizowane.
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Od czasu do czasu pojedyncze samce wchodzg w szczegélny okres silnego
podniecenia i agresji (,must”), opuszczajgwkasng grupe i poszukujg samic w rui.
O samice konkuruja tylko samce z ré6znych obszaréw, niewykluczone bowiem,
ze te z jednego obszaru sg spokrewnione. Samice w rui wydajg bardzo chara-
kterystyczny, niski gtos o bardzo dalekim zasiegu (podobnymi tonami postuguja
sie w komunikacji dalekodystansowej walenie Cetacea, zyjace w rozlegtym
$rodowisku morskim). Scigga on z duzego obszaru samce, ktére kolejno kojarza
sie z samica, o ile nie jest akurat strzezona przez silniejszego samca. W rezulta-
cie, w drogach rodnych samicy znajduje sie réwnoczesnie wiele porcji plemnikow
réznych samcow. Najzywotniejsze sposrod nich, pochodzace z inseminacji bez-
posrednio poprzedzajacej owulacje, majg najwieksze szanse na zaptodnienie
komorki jajowej.

Wielokrotne, ponawiane w krétkich odstepach czasu kontakty ptciowe
samicy w rui z réznymi samcami sg takze charakterystyczne dla promiskuitycz-
nych szympanséw Pan sp., i makakow. Ich rezultat koricowy, to jest zaptodnie-
nie, sprowadza sie do konkurencji spermy réznych samcéw.

U stonia indyjskiego Elaphus maximas samce zyja pojedynczo, czasem tylko
do dorostego dotgcza miodzik. Samice przebywajg w grupach na znacznie wie-
kszym areale. Gdy stado z samicg w rui przechodzi przez arealy samcow
dotaczajg one do stada, konkurujg ze sobg i samiec dominujgcy kojarzy sie
Z samicg (Poote 1985).

Poligynia terytorialna (z obrong zasobo6w)

Samice nie zyja w permanentnych grupach. Sg jednak rozmieszczone
skupiskowo w zwigzku na przykiad z rozmieszczeniem pokarmu i miejsc rozro-
du. Zasoby te sg bronione przez niektore (lepsze) samce. Taka sytuacja jest
bardziej prawdopodobna na obszarach zréznicowanych (siedliska mozaikowate).
W zaleznosci od liczby samcoéw, utrzymywanych przez nie terytoridw i czasowego
rozktadu kojarzenia sie z samicami wyroéznia sie kilka typéw poligynii terytorial-
nej (Artcock 1989, Krebs i Davies 1991)

A. Poligynia symultaniczna — samiec réwnoczesnie kojarzy sie z wieloma
samicami.

Gdy w grupie znajduje sie jeden aktywny piciowo samiec (poligynia jedno-
samcza), na ogét utrzymuje on jedno terytorium (poligynia jednoterytorialna).
Miodow6d Indicator xanthonotus odzywia sie woskiem pszczét olbrzymich. Ptaki
te sg odporne na silny jad pszczét i spokojnie zerujg na wielkich grzebieniach
wosku zwisajagcych z gatezi. Pojedynczy grzebien wystarcza na diugo dla kilku
ptakéw. Samce kontroluja dostep do tych grzebieni, pozwalajac zerowaé kilku
samicom, z ktérymi sie kojarza. Inne przykiady poligynii symultanicznej to
epoletnik Agelaius phoeniceus, niektore wiktacze Ploceidae, gereza Colobus
guereza, langury Presbitis entellus, piesek preriowy Cynomys ludovicianus,
Swistaki Marmota sp. (Poote 1985, Krebs i Davies 1991).

U sSwistaka z6ttobrzuchego Marmota Jlavoventris spokrewnione samice zyja
w grupach w poblizu miejsca urodzenia, co jest zjawiskiem powszechnym wsréd
ssakéw. Samce wyszukuja i obejmujg réznej wielkosci grupy samic tgcznie z
terytorium. Czes¢é samcow zdobywa tylko jedng samice (monogamia wymuszo-
na), czes¢ nie zdobywa samicy w ogole. Stwierdzono, ze wraz z wielkos$cig grupy
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samic rosnie sukces rozrodczy samcow (liczba miodych przypadajacych na
jednego samca na sezon), a maleje sukces rozrodczy samic. Samice monogami-
czne osiagaja wyzszy sukces.

Utrzymywanie sie poligynii u tego gatunku mozna ttumaczy¢ dwojako. Im
wieksza grupa zwierzat, tym nizszajest w niej Smiertelnos¢ samic, a zatem tym
wyzszy per saldo ich taczny sukces reprodukcyjny w ciggu catego zycia. Ponadto,
mimo ze monogamia jest korzystniejsza dla samic, to jednak mtodsze samice
przytaczajg sie do pary ze wzgledu na antydrapiezniczy efekt grupy. Dla samca
jest to korzystne, a dla starszych samic przepedzenie ich jest zbyt kosztowne
i nieoptacalne (A1cock 1989).

U pieskéw preriowych, goéralkéw Procauia sp. i SwistakOéw samiec broni
grupe samic i mitode przez caly rok, ale zapewnia sobie dzieki temu niemal
wyitgczne ojcostwo potomstwa (Poote 1985).

W wyjatkowych przypadkach samiec moze utrzymywacé wiecej niz jedno
terytorium, zwykle odlegte od siebie. Poligynia wieloterytorialna, zostata opisana
u muchotéwki zatobnej Ficedula hypoleuca (A1ataio i wspolaut. 1984).

Gdy w grupie znajduje sie wiecej niz jeden aktywny piciowo samiec, moéwi
sie o poligynii wielosamczej. Blisko spokrewnione samce (bracia, kuzyni) tworza
koalicje dajace im przewage w zdobywaniu i obronie samic nad pojedynczymi
lub stabszymi liczebnie obcymi samcami (lew Panthera leo, gereza ruda Colobus
badius, szympans Pan troglodytes) (Packer i Pusey 1982, Alcock 1989).

B. Poligynia sekwencyjna — ma miejsce wowczas, gdy samiec kojarzy si
kolejno z réznymi samicami. Samce obejmuja terytoria, na ktérych znajduja sie
jakie$ atrakcyjne dla samic zasoby (np. woda, wysokiej jakosci pokarm, miejsca
zacienione), lezace na trasie wedréwek samic (antylopy topi Damaliscus lunatus,
zebra Greviego Equus grevii) (Krebs i Davies 1991).

U topi, zaleznie od zageszczenia i zasobnosci pokarmowej siedliska, funkcjo-
nujg systemy mieszane. Cze$¢ samcow obejmuje atrakcyjne dla samic terytoria
i tam kojarzy sie z nimi. Samce z ubozszych, odkrytych terenéw odbywajg
zespotowe toki na tradycyjnych terenach. Toczg walki o centralne terytoria, nie
majace znaczenia troficznego, jednak najliczniej odwiedzane przez samice.
U antylop impala Aepyceros melampus samce konkuruja o terytoria z atrakcyj-
nym pokarmem, ktdrego jakos¢ i ilos¢ okresla liczbe i czas pobytu samic, a tym
samym liczbe okazji do kojarzenia sie. Podobnie jest u wigonia Vicugna vicugna
(Poote 1985). Poligynie sekwencyjng opisano takze u sionki Scolopax rusticola,
kobdw Kobus vardird, i K. elypsiprimnus, nosorozca biatego Ceratotherium simum
i zebry Grevy'ego (Atcock 1989).

Poligynia haremowa (z obrong samic)

U niektdérych gatunkow (zwhaszcza ssakoéw) samice zyjg w permanentnych
lub okresowych grupach, co ma znaczenie antydrapieznicze, jest wywotane
skupiskowym rozmieszczeniem pokarmu lub miejsc rozrodu, badz tez w gre
wchodzi zespotowe polowanie i obrona tupu. Samiec obejmuje grupe samic
i stara sie uniemozliwi¢ dostep do nich rywalom. Obrona terytorium (jesli
wystepuje) ma tutaj znaczenie wtorne i wynika z obrony samic. Poligynia hare-
mowa jest stosunkowo rzadka wsréd ptakow i wystepuje na przyktad u kurakéw
(bazanty Phasianus sp. i Chrysolophus sp., kur bankiwa Gallus gallus).
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Znacznie czesciej spotykane haremy u ssakéw podzieli¢ mozna na sezonowe
(obejmujace tylko okres rui samic) i state (Poot1e 1985).

1 Haremy sezonowe (krotkookresowe) sg spotykane u gatunkéw, u ktérych
ruja samic jest zsynchronizowana. Sukces samca zalezy od liczby samic w ha-
remie, jakg jest w stanie zgromadzi¢ i obroni¢, a liczba samic z kolei od jego
doswiadczenia, kondycji i stanu zapaséw energetycznych (w tym okresie samce
wielu gatunkoéw w ogdle nie zerujg).

Haremy okresowe mozna podzieli¢ na dwa typy. Pierwszy typ to haremy
okresowe zwigzane ze statym miejscem, ktéiym zwykle jest tradycyjne miejsce
skupiania sie samic wydajacych na Swiat potomstwo, gotowych zaraz potem do
kojarzenia sie. Samce wykorzystujg ten fakt i konkurujg o grupy samic. Klasy-
cznym przykladem sa liczne ptetwonogie, np. uchatka grzywiasta Eumetopias
jubatus i niektére nietoperze, na przyktad Pteronotus parnelii, Mormoops mega-
lophylla (Poo1e 1985).

U samcéw stoni morskich Mirounga angustirostris i M. leonirta w zwigzku ze
skrajnym ograniczeniem czasowym (ruja samic silnie zsynchronizowana) oraz
bardzo wysokim zageszczeniem zwierzat i ostrg konkurencjg o samice, koszt
posiadania haremu jest ogromny. Skiada sie nan w duzym stopniu bardzo
energochtonna lokomocja zwierzat na lgdzie. Praktycznie tylko przezjeden sezon
(maksymalnie dwa) samiec jest w stanie utrzymac¢ harem, potem dos¢ szybko
zdycha. Przygnebiajgcy widok tegorocznych foczat tratowanych przez olbrzymie-
go samca podczas obrony haremu jest, bez znaczenia dlajego intereséw. Nie on
jest ich ojcem i nie jego geny nosza. Sptodzitje rok temu inny samiec (Ciutton-
-Brock 1987)

Drugim typem hareméw okresowych sg haremy mobilne, spotykane najcze-
Sciej u kopytnych (np. jelen europejski Cervus elaphus, owca kanadyjska Ovis
canadensis, dzikie kozy Capra hircus), gdzie samice skupiajg sie wokét samca,
a cata grupa moze sie dos¢ dowolnie przemieszcza¢ (Poote 1985).

2. Haremy permanentne sag spotykane woéwczas, gdy ruja u réznych samic
rozciggnietajest w czasie, zatem optaca sie state im towarzyszenie i obrona. Gdy
w grupie znajduje sie tylko jeden aktywny seksualnie samiec, cho¢ moga byc¢
tam samce podporzadkowane, to jest to poligynia haremowa jednosamcza.
System ten wystepuje miedzy innymi u niekérych nietoperzy (Saccopteryx bili-
neata, Phyllostomus discolor), wigonia, zdziczatego konia Equus caballus, zebry
Burchella Equus burchelli, orki Orcinus orca, bialuchy Delphinapterus leucas,
languréw, pawiana ptaszczowego Papio hamadryas i dzelady Theropithecus
gelada, goryli Gorilla sp. (Poo1e 1985).

U nietoperza z grupy liscionoséw Phyllostomus hastatus, zamieszkujacego
tropikalne rejony Ameryki Potudniowej, samice zyjg w grupach (nawet do 100
osobnikéw), wspélnie zerujg i dzielg sie pokarmem. Wspdlnie tez wykorzystuja
kryjowki, w ktérych odpoczywajg w ciasnej grupie. Samce konkurujg ze sobg
o kontrole nad taka grupg. Whasciciel haremu zapewnia sobie ojcostwo 60-80%
potomstwa samic z tej grupy i dochowuje sie do 50 mtodych w ciggu sezonu
(Alcock 1989)

U réznych gatunkow pletwonogich samce utrzymujg haremy réznej wielko-
Sci, przede wszystkim w zwigzku z rozlegtoscig siedliska rozrodczego. U gatun-
kéw rozradzajacych sie w rozproszeniu na polach lodowych (foka obrgczkowana



478 Lech Stempniewicz

Pusa hispida, foka brodata Erignathus barbatus) haremy sg mate lub wrecz sg
strzezone pojedyncze samice. U gatunkdéw rozradzajacych sie na brzegu, w tra-
dycyjnych, niewielkich miejscach, samce sg w stanie upilnowac znacznie wie-
ksze grupy samic (uchatki Otaridae, stori morski) (Poo1e 1985).

Gdy w obrebie stada kilka samcéw broni po kilka receptywnych samic, to
jest to wielosamcza poligynia haremowa. Przyktady znalez¢ mozna wsréd pawia-
néw Papio anubis i bawotow afrykanskich (Poote 1985, Krebs i Davies 1991).

Poligynia tokowiskowa

System ten wystepuje u mniej niz 0,2% gatunkoéw ssakow i ponizej 0,5%
gatunkow ptakéw. Polega zwykle na grupowych popisach samcéw (wizualnych
i wokalnych) na tradycyjnych tokowiskach. Samce nie mogg kontrolowac¢ doste-
pu do samic ani bezposrednio, ani posrednio, sa one bowiem rozproszone na
bardzo duzym obszarze. Samce konkuruja ze sobg na tokowiskach o wysoka
pozycje socjalng i tym samym o centralne miejsce tokowania (symboliczne tery-
toria bez wartosci dla samic) gwarantujgce dominantom wybor przez wiekszosé
samic. Samce pozostajg na tokowiskach bardzo diugo (tygodnie, a nawet mie-
sigce), a samice jedynie kilka minut-godzin. Samice wizytujg tokowisko poje-
dynczo, ale w ciggu dlugiego okresu, wybierajg najlepsze samce, kopulujag
(czesto wystarcza pojedyncza kopulacja) i znikaja.

Poligynia tokowiskowa jest szczegélnym przypadkiem poligynii sekwencyj-
nej. Wyrdéznia sie tym, ze obiektem konkurencji samcéw sg wspomniane mini-
terytoria, stuzgce popisom zwracajacym uwage samic. Ponadto, w tym systemie
samiec nie wyszukuje receptywnych samic, ale to one odwiedzajg kolejno samca
na tokowisku.

Opieka rodzicielska u gatunkoéw kojarzacych sie wedtug tego systemu spada
wytgcznie na samice. Skrajny dymorfizmm wyklucza udziat samca w opiece nad
potomstwem: trzeciorzedowe cechy piciowe samca mogtyby przyczyniac¢ sie do
wzrostu $miertelnosci legdw/miotéw. Poligynia tokowiskowa jest bardziej pra-
wdopodobna u zagniazdownikéw (mtode wymagajg mniej opieki i samica moze
podota¢ sama ich wychowaniu), albo tez ma miejsce w bardzo bogatych siedli-
skach (np. u gorzykéw Pipridae) lub tez u gatunkéw nie wychowujacych swego
potomstwa (pasozyty legowe). W tym systemie bardzo maty procent samcow
zaptadnia bardzo duzy procent samic (Aicock 1989).

Tendencja do grupowania sie samcéw na tokowiskach moze przynosic¢
korzysci antydrapieznicze dla obu plci, wzmacnia¢ efekt popisdw i przyciggac
samice w jedno miejsce. Czasem jest to rezultat ograniczonej liczby odpowied-
nich miejsc. Samce grupujq sie w miejscach, gdzie prawdopodobienstwo poja-
wienia sie samicjest najwieksze, a samice preferujg skupiska samcéw, bo tatwiej
wybieraé. Przyktady najtatwiej znalez¢ wsréd ptakow (okoto 35 gatunkéw, w tym
3 siewkowce, np. batalion Philomachus pugnax, 6 gatunkéow kurakéw, 4 gatunki
kolibréw Trochilidae, 2 gatunki btawatnikéw Cotinga sp., drop Otis tarda,
8 gatunkow manakinéw Manacus sp. i Chiroxiphia sp., skalikurek gujanski
Rupicola rupicola) (Mock 1983, Alcock 1989, Krebs i Davies 1991)

Wsréd ssakow poligynia tokowiskowa jest spotykana sporadycznie. Fakul-
tatywnie wystepuje u antylop, u ktérych samice przemieszczajg sie na bogatych
i zroznicowanych siedliskach w wielkich stadach, niemozliwych do ustrzezenia
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przez samca przed rywalami (topi, koby: Kobus elypsiprimnus, K. vardini,
K. lechwe, Adenota kob).

U afrykanskiego nietoperza, rudawki miotkogtowej Hypsignathus monstro-
sus wystepuje silny dymorfizm plciowy, przejawiajacy sie przerostem krtani,
nosa, warg i policzkéw u samcow. Nadaje im to osobliwy wyglad i ma zwigzek
z popisami wokalnymi (,Spiewy”). Wieczorem wzdtuz brzegéw rzeki samce oku-
puja tradycyjne miejsca tokoéw. Bronig matych terytoriow (okoto 10 m Srednicy)
odwiedzanych przez samice, ktére wybieraja najatrakcyjniejsze samce (6%
samcéw na 1 tokowisku odbywa 80% kopulacji). System przypominajacy poli-
gynie tokowiskowg ma miejsce rowniez u morsa Odobaenus rosmarus (Poole
1985, Krebs i Davies 1987)

Poligynia — wyscigi do samic

W systemie tym samce nie angazujg sie ani w obrone terytoriéw, ani samic.
Scigaja sie, by spotkaé mozliwie najwiecej receptywnych samic w ciagu sezonu
rozrodczego. Zasadnicze znaczenie ma efektywnos¢ w lokalizowaniu samic.

Najczestszy i zarazem najprymitywniejszy system spotykany u pojedynczo
zyjacych ssakow polega na Scigganiu wielu samcow z rozlegtego nawet obszaru
do samicy w rui, w odpowiedzi na wysylane przez nig silne sygnaty chemiczne
i/lub akustyczne. Samce te konkurujg ze sobg o dostep do samicy i wygrywa
samiec dominujacy sposrod obecnych. Towarzyszy on samicy przez jakis czas
i strzeze jg przed innymi samcami. Istotng role odgrywajg tu wielkos¢ areatéw
samic oraz doswiadczenie i zdolnosci lokomotoryczne samcoéw (niedzwiedz po-
larny Ursus maritimus, to$ Alces alces, suset lamparci Spermophilus tridecemli-
neatus, orangutan Pongo pygmaeus). Koalicje samcow (zwykle blisko spokrew-
nionych, np. u geparda Acinonyxjubatus) zwiekszajg ich szanse w wykrywaniu
samic i konfliktach z innymi samcami (Poote 1985, Atcock 1989).

Poligynia mieszana

U tworzacych wielkie stada, migrujacych kopytnych (gnu Connochaetes sp.,
renifer Rangifer tarandus) sa spotykane rézne, zmienne typy poligynii (okresowa
obrona pojedynczych samic, haremow, teiytoriow), uwarunkowane aktualng
sytuacja pokarmowa, topografig terenu i innymi (Ciutton-Brock 1987).

POLIANDRIA

Samica kojarzy sie z wiecej niz jednym samcem w ciggu sezonu. Jest to
system najrzadziej spotykany, poniewazjeden samiec dostarcza dos¢ spermy do
zaptodnienia wszystkich jaj samicy, nawet gdy ma miejsce tylko jedna kopulacja
(np. niektore kuraki). Samica kojarzac sie z kilkoma samcami na ogét nie
zwieksza swego sukcesu rozrodczego, odwrotnie niz samiec. Wyjatek stanowig
te gatunki, u ktérych samce angazuja sie w opieke rodzicielskg. W takim przy-
padku samica moze zyskac, obdarzajgc kilka samcéw kolejnymi legami. Polian-
dria zwykle jest niekorzystna dla samcow (A1cock 1989).

U ptakoéw poliandria jest spotykana gtéwnie wsrod chruscieli (Rallidae)
i siewkowatych (Charadriiformes) z siedlisk podmoktych, bogatych w pokarm,
zapewniajacych tatwe i szybkie gromadzenie energii przez samice produkujgce
jaja w duzej liczbie i w kréotkim czasie.
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Poliandria symultaniczna

Samica Kkojarzy sie réwnoczesnie z wiecej niz jednym samcem. Samce
przebywajg na wspolnym terytorium (poliandria jednoteiytorialna). Taka sytu-
acja ma miejsce na przykiad u myszotowa galapagoskiego Buteo galapagoensis,
kokoszki tasmariskiej Tibonyxmonieni, a sposrod ssakow u tamariny murzynki
Saguinus tamann i likaona. Gdy poszczegélne samce posiadajg odrebne teryto-
ria, ale w granicach duzego terytorium samicy, to wéwczas jest to poliandria
wieloterytorialna (dtugoszpon Jacana sp., kuliczek plamisty) (0 ring 1985).

Poliandria sekwencyjna

Samica kojarzy sie kolejno z kilkoma samcami, czesto powierzajac ich opiece
jaja sktadane w kroétkich odstepach czasu. Najprostszym przykiadem jest po-
liandria z uzupetnieniem spermy. Samice niektérych jaszczurek Anolis sp.
kojarzg sie podczas wydtuzonego sezonu rozrodczego z réznymi samcami dla
zapewnienia sobie dodatkowej spermy, potrzebnej dla zaptodnienia kolejnych
porcji jaj. Samce nie opiekujg sie potomstwem (Aicock 1989).

Typowa poliandria pocigga za sobg w mniejszym lub wiekszym stopniu
odwrécenie rol plci. Samce, zwykle mniejsze i skromniej ubarwione (odwrocony
dymorfizm piciowy) spetniajg wiekszos¢ obowigzkdw rodzicielskich, podczas gdy
samice konkurujg o samce. Czesto jest to mieszanka poligynii samcow (z tym,
ze opiekuja sie legiem) z poliandrig samic. Wystepuje u niektérych ryb (iglicz-
niowate Syngnathidae, ciernikowate Gasterosteidae) i ptakéw (dtugoszpon, ku-
liczek plamisty, ptatkonogi Phalaropidae, mornel Eudromias monnellus).

Samice kuliczka plamistego sawieksze (0 25%), bardziej jaskrawo ubarwione
i bardziej agresywne od samcéw. Pojawiaja sie wczesniej na legowiskach i kon-
kuruja o terytoria, na ktore zwabiajg kolejne samce. W zalotach one sg strong
aktywna. Samce utrzymujg mate terytoria w obrebie terytorium samicy. Kazdy
Z nich opiekuje sie legiem. Samice sg w stanie wyprodukowaé do 5 legéw w ciggu
40 dni, skiadajgc 20 jaj o masie czterokrotnie wiekszej od masy ich ciata.
Problemem jest tylko zdobycie wystarczajacej liczby samcéw. Czasem ostatnim
legiem zajmuje sie samica.

U dlugoszpona samice sg rowniez wieksze (o0 okoto 75%) od samcéw, tez
agresywne i utrzymuja po kilka samcow z matymi teiytoriami na swoim duzym
terytorium. Samce opiekuja sie legami. Samice nawet czasem niszcza zniesienia
sgsiadek znajdujgce sie pod opiekga samcow i tg drogg odbierajg im partneréw
(Oring 1985)

POLIGAMIA — SYSTEMY MIESZANE

Jedng z odmian promiskuityzmu jest prostytucja polegajaca na tym, ze
samice kojarzag sie z r6znymi samcami w zamian za dostep do zasobow, jakie
samce kontrolujg i moga oferowac tylko swym partnerkom seksualnym. U wielu
gatunkoéw kolibréw samce kontroluja rewiry z kwiatami z nektarem, a samice
dla nektaru kojarzg sie z réznymi samcami (Aicock 1989).

U nandu Rhea amencana wystepuje mieszanka poligynii z poliandrig se-
kwencyjna. Samce konkuruja o grupy od dwéch do kilkunastu samic. Wygry-
wajacy samiec zdobywa harem i kojarzy sie ze wszystkimi samicami, ktore
sktadajg jaja do wspdblnego gniazda (przecietnie 28, maksymalnie 62 jaja).
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Nastepnie samiec zajmuje sie legiem (inkubacja, opieka nad piskletami), a
samice przechodza do nastepnego samca (Bruning 1974).

Nietypowy sposéb kojarzenia wystepuje u hieny brunatnej Hyaena brunnea.
Zwierzeta zyjg zwykle w grupach skladajgcych sie z wielu samic i samcéw,
w ktorych panujg stosunki matriarchalne (u tego gatunku wystepuje dymorfizm
w rozmiarach ciata na korzys¢ samic). Samice kojarzg sie jednak z nomadycz-
Nnymi samcami z zewnatrz (Krebs i Davies 1991).

ALTERNATYWNE STRATEGIE ROZRODCZE (ASR)

Systemy kojarzenia tradycyjnie byly uwazane za ceche gatunkows. Doktad-
niejsze badania pokazujajednak, ze poszczegblne osobniki moga osiaga¢ sukces
reprodukcyjny stosujac rozne strategie (Krebs i Davies 1987, 1991). Alternatyw-
nym strategiom lub taktykom rozrodczym (pojecia te nie sg rozrézniane w ni-
niejszym artykule) sprzyja zréznicowanie warunkéw srodowiskowych i ekologi-
cznych oraz polimorfizm samcow. Przejawia¢ sie on mcfze w rozmiarach ciata
(duze/mate), ubarwieniu (jaskrawe/szare) i zachowaniu (agresywne/tagodne).
Moze by¢ uwarunkowany genetycznie lub nie (np. zwigzany z wiekiem, warun-
kami pokarmowymi).

Alternatywne strategie rozrodcze utrzymujg sie w populacji przede wszy-
stkim dlatego, ze efektywnos$¢ kazdej z nich jest odwrotnie proporcjonalna do
czestosci jej stosowania. W zréznicowanym, zmiennym $rodowisku raz jedna,
raz inna strategia okazuje sie bardziej skuteczna. Stad ustala sie stan réwnowagi
dynamicznej (strategia ewolucyjnie stabilna, ang. ESS) (Krebs i Davies 1987,
1991).

Koszty i korzysci wynikajace ze stosowania réznych ASR sg bardzo trudno
mierzalne, bo zaleza od znacznej liczby zmiennych (np. warunki srodowiskowe,
pokarm, roznice genetyczne, czestos¢ stosowania kazdej z ASR w populacji,
presja drapieznicza, pasozytnicza). Czesto jedna strategia daje wysoki sukces
reprodukcyjny, ale pocigga za sobg znaczne koszty (wysokie naktady na repro-
dukcje, duza sSmiertelno$¢ powodowana przez drapiezniki i pasozyty). Inna
strategia daje natomiast mate korzysci (niski sukces), ale i malym kosztem
(Krebs I Davies 1987, 1991)

W siedliskach zréznicowanych przestrzennie (mozaikowatosé, plamistosc)
lub czasowo moze efektywnie funkcjonowac kilka ASR naraz, jedna skuteczniej-
sza w jednej, a inna w innej sytuacji. Za przyktad moze stuzy¢ poligynia fakul-
tatywna. Gdy zasoby sg rozmieszczone skupiskowo, niektére (lepsze) samce sg
w stanie obronié¢ terytoria bardziej atrakcyjne niz inne. Epoletnik zasiedla
podmokie, bogate, ale bardzo niejednorodne siedliska. Samce wczesniej poja-
wiajg sie na legowiskach, konkurujg o terytoria, a gdy pojawig sie samice,
niektore samce kojarza sie nawet z dziesiecioma samicami, inne zjedna, ajesz-
cze inne wcale nie znajdujg partnerki. Sztuczne wzbogacanie niektérych teryto-
riow pociggato za sobg wzrost czestosci zachowan poligynicznych u samcow
(Orlans 1969)

Muchotéwka zatobna jest przyktadem sytuacji, w ktérej obie samice (pier-
wsza i druga) tracg na kojarzeniu sie z samcem poligynicznym. Samiec oczywi-
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Scie zyskuje na bigynii utrzymujac dwa odrebne, czesto odlegte od siebie
terytoria. Obie samice nie wiedzg o sobie wzajemnie (0szustwo samcow) (Aratalo
i wspétaut. 1984).

Inne przykiady poligynii fakultatywnej dotycza miedzy innymi takich gatun-
kow ptakéwj ak trzciniak Acrocephalus arundinaceus, trzcinniczek A. scirpaceus,
wodniczka A. paludicola, biatorzytka Oenanthe oenanthe, Swistunka Phyllosco-
pus sibilatrix, pierwiosnek P. collybita, strzyzyk Troglodytes troglodytes (Catch-
pole 1980, Dyrcz 1986, Moller 1986, W esotowski 1987)

U wielu gatunkéw ptakéw poligyniczne samce opiekuja sie tylko legiem
pierwszej samicy, albo dzielg swa pomoc na 2-3 samice i opieka ta jest wtedy
odpowiednio mniejsza (np. wrobel Passer domesticus). Badania wykazuja, ze
sukces rozrodczy samic, ktdére kojarzg sie z samcami poligynicznymi moze by¢
réwny jak w przypadku monogamii pod warunkiem, ze majg one do dyspozycji
terytorium odpowiednio wysokiej jakosci. Czesto bardziej optaca sie by¢ druga
samicg dobrego samca niz pierwszg partnerka samca z kiepskim terytorium.

Hipoteza ,seksownego syna” (Weatherhead i Robertson 1979) ttumaczy, ze
samicom moze sie na dtugg mete optacac rola samicy Il rzedu, pozbawionej opieki
samca, bowiem jej synowie dziedziczy¢ bedg cechy zachowan poligynicznych po
ojcu, zatem zaptadniaé bedg w przyszitosci wiecej samic niz monogamisci, przy-
czyniajgc sie do bardziej efektywnej propagacji genotypu matki. Jak na razie
brak jednak danych podtrzymujacych te hipoteze (Krebs i Davies 1991).

Wiekszos¢ samcdéw monogamicznych prébuje kojarzyé sie z obcymi samica-
mi, a kontradaptacja jest strzezenie wilasnych samic. Te dwa typy zachowan
stojg jednak w sprzecznosci wzgledem siebie. Czasem ryzyko nieupilnowania
wlasnej samicy moze sie optaca¢. Zaptadniajac dwa jaja po sasiedzku, samiec
z nawigzka rekompensuje pojedynczg zdrade maitzeriskg partnerki. Kontakty
seksualne poza para, tacznie z ekstremalng ich postacia, jaka sa gwatty prakty-
kowane przez samce kaczek, sa réwniez przyktadem ASR (McC Kinney 1986,
Birkhead 1988, Stempniewicz 1989)

Nie ulega watpliwosci zysk ptynacy dla monogamicznego samca z udanego
kontaktu pozamatzenskiego, to znaczy prowadzacego do zaptodnienia, a nie
wymagajacego opieki nad potomstwem. Dla monogamicznych samic kontakt
piciowy z ,,obcym” samcem tez jest potencjalnie korzystny. Wyjatkowo ,,dobry”
samiec jest nominalnie w parze tylko zjedna samicg. Pozostatym nie zostaje nic
innego, jak pozyskiwac¢ jego wzgledy bez zobowigzarn. W gre wchodzi szansa
wyposazenia potomstwa w lepsze geny, niz nosi wiasny partner. Jakos¢ samca
z tej samej grupy czy z sasiedztwa w kolonii moze by¢ oceniona przez samice na
przykiad po jego wygladzie, zachowaniu czy wreszcie sukcesie reprodukcyjnym.
Sitg rzeczy dotyczy¢ to moze raczej gatunkéw dtugowiecznych. Kontakt z innym
partnerem zwieksza tez réznorodnos¢ genetyczng potomstwa samicy, a ponadto
umozliwia jej sukces reprodukcyjny w sytuacji, gdy wkasny partner jest z r6z-
nych wzgledéw okresowo badz permanentnie niezdolny do zaptodnienia (Hatch
1987).

Czes¢ samcow o mniejszych rozmiarach, na przykfad miodszych lub rozwi-
jajacych sie w gorszych warunkach pokarmowych jest bez szans w konkurencji
0 samice z duzymi samcami (walki, popisy). Zmuszone sg stosowac ASR, zwykle
mniej skuteczng, ale zawsze bardziej korzystnag niz catkowita rezygnacja z
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rozrodu. U zab (np. Rana catesbiana) najwieksze samce okupuja najlepsze
terytoria i gtoSno wabig samice, co jest strategig bardzo efektywng. Miodsze
(mniejsze) samce nie sgw stanie obroni¢ terytoriow. Staja sie satelitami duzych
samcéw, siedzg cicho w poblizu i napastujg zwabione samice. Te samce, ktére
wyrosng zmieniajg taktyke.

Réwniez u stonia morskiego mtode (mate) samce sg bez szans na obrone
haremu. Przylaczaja sie do haremu wielkiego samca, stosujac behawioralng
mimikre samicza i prébujg przy kazdej okazji wykradac kopulacje. Gdy dorosna,
zmieniajg taktyke. Podobnie zachowujg sie niskie ranga, zwykle mtode samce
wielu gatunkow haremowych (owce, jelenie, pawiany).

Samce moga stosowal rézng taktyke zaleznie od zachowania innych osob-
nikéw. Samce rzekotki Hyla cinerea sg niezr6znicowane morfologicznie, ale ich
zachowanie godowe jest elastyczne, zalezne od sytuacji. Zwykle jeden samiec
gtosno sie odzywa, a pozostate samce (satelici) milczg i napastuja zwabione
samice. Usuniecie samca $piewajacego zmuszajednego z satelitéw do przejecia
tej roli. Odtwarzany z magnetofonu glos samca ucisza samce dotychczas $pie-
wajace, ktore przylaczaja sie do satelitarnych (A1cock 1989).

Trwaty dymorfizm w rozmiarach samcow ma zwykle podstawe genetyczng
lub troficzng (pokarmowa). U tososia Oncorhynchns kisutch wystepuje genetycz-
nie uwarunkowany dymorfizm samcéw. Samice wracajg na tarto do strumieni
w wieku 3 lat. Samce natomiast zjawiaja sie na tarlisku albo jako wielkie
osobniki (po 3 roku zycia) w szacie godowej z hakowatymi szczekami i silnymi
zebami, albo tez jako mate dwulatki, bez trzeciorzedowych cech piciowych,
ubarwione kryptycznie. Te pierwsze walczg miedzy sobg o dostep do samic
sktadajacych ikre w dotkach. Te drugie nie walczg o samice, unikajg agres;ji
wielkich samcow, podkradajgc sie do dotkéw probujg zaptadniac¢ ikre. U tych
dwéch kategorii samcédw naktady czasu i energii poswiecane na reprodukcje
rozktadajg sie w ciagu ich zycia zupelnie odmiennie. Mate samce majg nizsze
nakiady na wzrost rozmiarow ciala, zyja krécej i nie inwestujg w trzeciorzedowe
cechy ptciowe i zachowanie godowe.

Podobnie jest u stonecznicy niebieskoskrzelej Lepomis macrochirus. Czes¢
samcow dojrzewa w wieku 7 lat, broni terytoria, buduje gniazda, do ktdrych
samice skiadajg ikre. Samce te opiekuja sie potem ikrg. Inne samce dojrzewajag
jako dwulatki: nie budujg gniazd, podkradajg sie i wciskajg miedzy trace sie
pary, prébujac zaptadnia¢ ikre (mimikra samicza w wygladzie i zachowaniu).
Sukces reprodukcyjny tych 2 typéw ASR zalezy od proporcji iloSciowych obu
odmian samcéw w populacji (Krebs i Davies 1987).

Zmiana pici moze by¢ réwniez traktowana jako alternatywna strategia
rozrodcza. Zjawisko to jest spotykane u kilku grup ryb. Wyréznia sie jego dwa
gtowne typy. Pierwszym jest hermafrodytyzm protogyniczny (zmiana pici z zen-
skiej w meska). Gdy konkurencja o samice jest bardzo silna, tylko najwieksze
samce maja dostep do samic. Optaca sie by¢ samicg za mtodu (mate rozmiary)
bowiem bierze sie udziat w rozrodzie, a po dorosnieciu sta¢ sie samcem z szansg
na efektywna reprodukcje. W rezultacie taczny, zyciowy sukces jest wyzszy niz
sukces, ktory bytby odniesiony bez zmiany pici.

U ryb koralowych z grupy wargaczy Thalassoma bifasciatum usuniecie du-
zego, barwnego samca terytorialnego powoduje zmiane pici u najwiekszej, szarej



484 Lech Stempniewicz

samicy z jego haremu (socjalna kontrola pici). Sg tez mate, szare samce zdeter-
minowane piciowo, ktore uprawiajg mimikre samiczg i ztodziejstwo seksualne.
Gdy urosna, staja sie kolorowe i terytorialne.

Odwrotnoscia jest hermafrodytyzm protoandryczny (zmiana pici z meskiej
w zenskg). Gdy konkurencja o dostep do samic jest niewielka, to wielkosé
samcow nie mawptywu naich sukces reprodukcyjny, bowiem nawet mate samce
wytwarzajg wystarczajgco duzo plemnikéw. Natomiast rozmiary ciata samic ryb
zawsze majg wpltyw na ilos¢ produkowanej ikry. Korzystniej zatem by¢ za mtodu
matym samcem, a po doros$nieciu duzg samica. Tak jest w przypadku rybki
Likwiatowej (amfipriona) Amphiprion sp., zyjacej w Scistej symbiozie z ukwiatem,
gdzie z trudem starcza miejsca dla dwoéch ryb. Stgd monogamia, z wyzszym
sukcesem reprodukcyjnym u par, w ktoérych samica jest duza, a samiec maty
(Atcock 1989, Krebs i Davies 1991)

UWAGI KONCOWE

Systemy rozrodcze sg zjawiskiem wystepujagcym na poziomie osobniczym,
a nie gatunkowym. Strategie rozrodczg okresli¢ mozna jako ztozony zespot
zachowan dostosowywanych do aktualnego ukitadu warunkéw ekologicznych,
maksymalizujgcych sukces reprodukcyjny poszczegdlnych osobnikéw. O tym,
ze U danego gatunku lub wiekszej grupy taksonomicznej przewaza okreslony
system kojarzenia, decydujg jedynie pewne zasztosci ewolucyjne, przejawiajace
sie na przykiad w biologii rozrodu (patrz specyfika rozrodu ptakéw i ssakoéw)
i zajmowanie przez te gatunki zblizonych siedlisk. Warunki ekologiczne majag
bowiem zasadniczy wplyw na zachowanie rozrodcze, cho¢ mozna moéwi¢ o
grupach bardziej konserwatywnych i bardziej plastycznych pod tym wzgledem.
Zmiana zageszczenia, dostepnej bazy pokarmowej, sposobu rozmieszczenia
zasobow w czasie i przestrzeni pocigga za soba na ogét zmiany w zachowaniu
zwierzat. Takie sg miedzy innymi posrednie efekty nasilajgcej sie antropopresji
w ekosystemach naturalnych.

Kazdy samiec z racji podstawowych, wynikajacych z zasady Batemana, jest
poligyniczny. Z tego punktu widzenia samiec monogamiczny jest utomnym
poligynista, ktéremu z réznych wzgledéw nie udato sie zdoby¢ wiecej samic niz
jedna. Nawet wowczas nie przepuszcza okazji do ryzykownych kontaktéw ,,po-
zamatzeniskich”. Swiadczy o tym znaczacy odsetek potomstwa ptodzonego przez
sasiadéw. Samica natomiast zyskuje najbardziej na poliandrii, gdy kilka samcow
opiekuje sie jej potomstwem. System ten jest jednak bardzo rzadki, bowiem
niezwykle trudno jest ,,naktoni¢” samce do zachowan ,wbrew ich naturze”. W tej
sytuacji monogamia wymuszona jest dla samic zupetnie satysfakcjonujaca.

Gatunki praktykujace strategie rozrodcze, takie jak na przykiad poligynia
tokowiskowa lub poliandria z odwrocong rola pici, z ktérymi jest zwigzany silny
dymorfizm pilciowy, przejawiajacy sie w morfologii i zachowaniu, sg z tej racji
znacznie mniej plastyczne i niejako skazane na ten sam system ($Slepa uliczka
doboru pitciowego).

Klasyfikacja zjawisk przyrodniczych jest zawsze zabiegiem arbitralnym, tym
bardziej gdy dotyczy zjawisk tak szczegolnych, jak zachowanie. Bez trudu
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mozna podac wiele przyktadéw pokazujgcych, jak niepewne i sztuczne sg kryte-
ria klasyfikacji systeméw rozrodczych. Samce miodowoda indyjskiego i kolibréw
bronigce okreslonych zasobéw (grzebieni woskowych lub skupisk kwiatéw ne-
ktarodajnych) i pozwalajace korzysta¢ z nich samicom, z ktérymi sie kojarza,
zachowuja sie bardzo podobnie, jednak klasyfikowane sg do réznych systemow.
Ten pierwszy do poligynii z obrong zasob6w, ten drugi do prostytucji bedacej
mieszaning poligynii i poliandrii. R6zni te dwa przypadki zachowanie samic,
ktére badz pozostajg wjednej grupie i kojarza sie zjednym samcem, badz kolejno
zmieniajg partnerow.

Rowniez granica miedzy poligynig terytorialng a haremowa czesto bywa
ptynna. Wynika to z faktu, ze samiec na ogét broni grupy samic, co kwalifikowa-
toby ten system jako haremowy, jednak samice sg zazwyczaj zwigzane z okre-
Slonym, statym terytorium, wiec samce bronig i samic, i terytorium. Jest to
przyktad arbitralnego podejscia do klasyfikowania zachowan zwierzat. Im wiecej
prowadzonych jest szczegétowych badan terenowych, tym mniej klarowne oka-
zuja sie normy i kryteria, czy wrecz sens klasyfikowania zachowan rozrodczych
zwierzat. W gre wchodzi raczej potrzeba porzadkowania wiedzy oraz wzgledy
dydaktyczne.

MATING SYSTEMS IN VERTEBRATES (WITH PARTICULAR CONSIDERATION
OF BIRDS AND MAMMALS)

Summary

The present review of mating systems in vertebrates is based on literature data. Mating strategies
appear to be individual rather than species specific. Moreover, their great flexibility makes classifi-
cation difficult and to a certain extent artificial.

Because of the fundamental biological differences between males and females (Bateman’s
principle) sexual selection generally favours polygynous males and polyandrous, or at least mono-
gamous females. This conflict of sexes leads to various mating tactics used depending on their
profitability in the given ecological circumstances. Ecological factors largely influence the breeding
behaviour of animals. Some taxonomic groups are more conservative and others more flexible. The
species in which sexual dimorphism is well pronounced are unable to adopt other mating strategies
even if the ecological conditions are favourable.

Monogamy occurs in those species in which males are not able to monopolize more than one
female and females prefer unmated helpful partners to polygynous males.

If females and resources used by them are clumped, harem polygyny or territorial polygyny
develops because better males can economically defend more than one female or better territories.
If, however, defense of the harem or territory is too costly, e.g. because of a dispersed distribution
of females, males try to demonstrate social dominance to females competing for "symbolic” lek
territories or engaging in nonterritorial scramble competition for access to mates.

The rarest mating system is polyandry because males only sporadically gain if their partners
copulate with strange males. It is most often associated with both the reversal of sex role and sexual
dimorphism.

Patchy habitats and morphological and behavioural polymorphism of males favor alternative
mating strategies.
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